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ZURKENNTNIS DER HISTOPHYSIOLOGIE 
VON CLAVA SQUAMATA (O. F. MULLER) 
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I, EINLEITUNG. 


Es werden hier einige vervollstandigende Angaben zu einem Aufsatz mit- 
geteilt, den ich 1918 veroffentlicht habe. Mein Interesse war damals auf die 
Erscheinungen der vegetativen Kerntatigkeit gerichtet. Ich hatte mir als Auf- 
gabe gestellt, sowohl am lebenden als auch am fixierten Material den 
Stoffaustausch zwischen Kern und Zellplasma zu studieren. Die Frage 
lautete: Ist es méglich ‘to visualize the nuclear control of the cytoplasm” 
(WILson, 1925, S. 717). Meine ersten diesbezuglichen Studien hatten die See- 
igellarven als Objekt. Hier kann man in der Tat auf eine vorztigliche Weise 
die lebenden Zellen unter moglichst normalen Verhaltnissen studieren. Die 
Seeigellarven stellen wirkliche ,,Zellkulturen“ dar, wo man Bewegungen des 
Zellplasmas, Stofftransporte, Kerntatigkeit usw. auf eine Weise studieren 
kann, die keineswegs durch meine Erstlingsarbeit auf diesem Gebiet voll aus- 
genutzt wurde. Wahrend eines Aufenthaltes bei der Biologischen Station 
Bergen 1914—16 habe ich mich uber die Moglichkeit, diese Studien an an- 
derem Material fortzusetzen, orientieren wollen. Ich wahlte dabei u. a. den 
leicht zu beschaffenden Hydroidpolypen Clava squamata (O. F. MULLER) 
zum Gegenstand der Untersuchung. 


1920. Acta Zoologica 1920, Bd X. 
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JOHN RUNNSTROM 


Ebensowenig wie der kurz abgefasste erste Aufsatz (1918), in dem nur 


die mich prinzipiell interessierenden Tatsachen erwahnt wurden, zielt der 


hier vorgelegte auf eine ersch6pfende morphologische Behandlung der Histo- 
logie und Zytologie von Clava squamata hin. Der Zweck dieser Darstellung 
ist, wie schon angedeutet, der, die a. a. O. (1918) geschilderten Verhaltnisse 
etwas ausfuhrlicher zu beleuchten. 


Il. METHODEN. 


Es sind Beobachtungen teils an lebendem, teils an fixiertem Material 
angestellt worden. Bei der Beobachtung des lebenden Materials habe ich die 
intakten Tiere zwischen Deckglaschen und Objekttrager studiert. Es wurde 
auch versucht, die Zellen nach der Methode F6yNs (1927) zu trennen, um die 
isolierten Zellen zu studieren. Dem Studium der intakten Tiere wurde aber 
der Vorzug gegeben. Man kann hier auch mit Immersionsobjekten heran- 
kommen. Das Deckglaschen wurde mit Fusschen aus Pastelin versehen. Um 
dem Einwande zu begegnen, dass eine Pressung des Tieres die Resultate 
modifiziert hatte, wurden auch kleine Tiere ausgewahlt, die im hangenden 
Tropfen studiert wurden. Da ich keinen Unterschied zwischen den Verhalt- 
nissen bei den Tieren im hangenden Tropfen und den zwischen Deckglaschen 
und Objekttrager leise gedruckten entdecken konnte, sog ich deshalb im all- 
gemeinen die letzterwahnte Methode vor. Ich konnte z. B. die Teilung der 
Ektodermzellen direkt Stufe fur Stufe verfolgen. Die Beobachtungen am 
lebenden wie auch am fixierten Material wurden mit apochromatischen Ob- 
jektiven von Zeiss angestellt. Besonders bei dem Studium des lebenden Ma- 
terials bediente ich mich der Schragbeleuchtung, die das Autlosungsvermogen 


der Objektive steigert. Die Beobachtungen am lebenden Material wurden nie 
so lange fortgesetzt, dass die Tiere beschadigt wurden. Zu den Dunkelfeld- 


beobachtungen diente ein Kardioidkondensor von Zeiss. Die Untersuchung : 
im polarisierten Lichte wurde mit Hilfe eines in das gewohnliche, Mikroskop % 

einsetzbaren Polarisators und Analysators ausgefuhrt. Als Hilfsapparat diente : 


hier ausserdem das Gipsplattchen R. I. Ordnung. 

Die Tiere wurden in verschiedenen Nahrungszustanden studiert. Hunger- 
tiere wurden in grdsseren zugedeckten Glasschalen gehalten, in denen das 
Wasser etwa jeden zweiten Tag gewechselt wurde. Zur Futterung der Tiere 
wurden teils lebende Krustazeen (Mysis, Gammariden), teils Fuss- oder 
Schliessmuskeln von Mytilus oder Muskeln von verschiedenen Fischen ver- 
wendet. Schliesslich wurden die Tiere auch mit Huthnereidotter gefuttert. 
Von einem gekochten Ei wurde der Dotter getrocknet und verrieben und so 
den Tieren angeboten. Die Untersuchung wurde teils bei der Biologischen 


Station Bergen, teils bei Kristineberg und schliesslich auch in dem Zooto- 
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DIE HISTOPHYSIOLOGIE VON CLAVA SQUAMATA 


mischen Institut in Stockholm an von Kristineberg gesandtem Material aus- 
gefuhrt. 


Bei der Fixierung wurden die Tiere ohne vorangehende Betaubung mit 


der Fixierungsflissigkeit tibergossen. Es kamen die folgenden Fixierungs- 
flussigkeiten zur Verwendung: Sublimat-1—2 % Eisessig, ZENKERs mit einem 
gleichen Teil Seewassers verdiinntes Gemisch, FLEmMiNGs starkes Gemisch, 
CHAMPYs Gemisch. 

Die Schnitte wurden mit Eisenhimatoxylin nach HErpENHAIN (mit oder 
ohne nachtragliche Farbung in Eosin oder Erythosin), mit Anilinwasser— 
Fuchsin—Toluidinblau nach Kuti (Fixierung nach Cuampy), mit Triacid- 
gemisch nach R. Krause (Fixierung in Sublimat-Eisessig, nach CHampy oder 
ZENKER), mit Azokarmin—Anilinblaun—Orange nach HrtpeNnHaIn (Azan- 
farbung), mit BecuEers Gallocyanin (bisweilen mit Nachfarbung mit Pur- 
purin verbunden) gefarbt. In einigen Fallen haben wir auch die FEULGENsche 
Nuklealreaktion (nach Fixierung in Sublimat-Fiessig) gepriift. 


Ill. MORPHOLOGISCHE VORBEMERKUNGEN, ZELLTYPEN. 


Clava squamata gehort der Familie Clavide der Unterordnung Athecate- 
Athomeduse unter den Hydroiden (vgl. Brocu, 1911, 1925) an. Die Ten- 
takel sind iber den Hydrantenkorper unregelmassig zerstreut. Am Hydranten 
kann man ein Hypostom (Proboscis), einen Gastralteil und einen Stiel- 
teil unterscheiden. In dem erstgenannten findet man im Entoderm zahl- 
reiche Driisenzellen, deren Inhalt sich mit Azan blau farbt (vgl. Fig. 1, 
Taf. I). Es sind dies Schleimdrisenzellen, wie die Blaufarbung mit Anilin- 
blau anzeigt. Oft kann man bei diesen Drisen einen mit ,,Azan“ gelbrot 
gefarbten basalen Teil von dem blau gefarbten grodsseren Teil unter- 
scheiden. Wie die entsprechenden Zellen bei Hydra (GELEI, 1924) haben 
die Schleimzellen bei Clava Geisseln, die hier ganz kurz sind. Zwischen 
den Schleimdriisen findet man auch Drtsenzellen von einem andern 
Typus mit einem bedeutend kleineren Querschnitt. Diese Zellen  ent- 
halten Sekretkugeln, die sich nach Kutt (Fixierung CuHampy) rot farben. 
Die Kornchen haben einen Durchmesser von etwa 0,1—0,5 u. Bei Azan- 
farbung sind diese Kugeln rot oder bisweilen blau. Man kann hier auch 
(nach ZENKER-Fixierung) ein anderes Bild der Verhaltnisse als nach der 
Cuampy-Fixierung finden, in dem nicht Kugeln, sondern Vakuolen mit rot 
gefarbten Wanden gefunden werden. Am lebenden Material erkennt man die 
Kugeln, die offenbar nicht vakuolige Beschaffenheit haben, sondern von einer 
homogenen Substanz gebildet werden, die starker lichtbrechend als das Zyto- 
plasma ist. 

Wir konnen die Frage nicht entscheiden, ob die letzt beschriebenen Drusen- 
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zellen besonderer Natur sind oder ob sie einfachen Vorstadien der Schleim- 
bildung der zuerst beschriebenen Drutsenzellen entsprechen. Sicher ist dies 
bei gewissen Drusenzellen, die man mehr vereinzelt in dem Proboscisteil findet, 
nicht der Fall. Bei diesen sind die Kérnchen bei KuLL-Farbung nach CHampy 
prachtig karminrot, auch sind sie grosser (> 1 mw) als in den frtther beschrie- 
benen Drusenzellen. Auf einem Querschnitt durch den Peristom- oder Russel- 
teil des Tieres findet man, dass das Entoderm hier gefaltet ist. Langsgehende 
Falten oder ,,Wiulste“, wie man hier sagt, ragen in das Lumen _hinein. 
Zwischen diesen hat man natirlich ebenfalls langgestreckte Krypten. In Fig. 1 
haben wir vor uns einen solchen langsgeschnittenen Wulst. Zwischen den 
4—5 hoheren Wulsten findet man auch niedrigere, die nicht so weit ins Lumen 
hineinragen (vgl. die Darstellung Brocus, 1911, 1925). Die hoheren Wilste 
verengen unter gewohnlichen Verhaltnissen das Lumen des Proboscis (Pra- 
archenteron, GELEI, 1914) stark, indem die genannten Wulste in der Mitte VOL. 
zusammenstossen. 10 

Fig. 2, Taf. I gibt einen Teil eines Langsschnittes durch den Gastralteil 
wieder. Man sicht hier zwei Wulste, die eine sehr enge Krypte (2) zwischen sich 
fassen. Ahnliche Wilste sieht man auch auf Querschnitten. In einem Wulst 
sind die Zellen sehr verschiedener Hohe. Je hoher die Zellen, desto starker 
ist ihr basaler Teil verengt. In der Darmwand sieht man zahlreiche Zellen 
mit nach Azanfarbung roten Kugeln. Bei Farbung nach KULL sind die Korn- 
chen purpur- oder karminrot. Sie sind mit den Drtsenzellen identisch, die 
wir auch in dem Proboscis vereinzelt gefunden haben. Die Kornchen in den 
Zellen des Gastralraums konnen eine bedeutendere Grosse erreichen, bis zu 
4 uw. Die Grdsse der Kornchen sowie ihre Anzahl ist tbrigens ausserordent- 
lich grossen Wechslungen unterworfen. Die neugebildeten Sekretkornchen 


von etwa 0,7 « Durchmesser werden nicht nach Kull gefarbt. Der beschrie- 
bei 


bene Drisenzellentypus erinnert an die 
Hydra (vgl. K. S. SCHNEIDER, 1902). GELEI (1924) nennt diese Zellen bei 
Hydra ,,tectiepitheliale Driisenzellen“*. Neben den Eiweisszellen, wie wir der 


Kirze halber sagen wollen, findet man indessen, obgleich ziemlich selten, 


typische Schleimzellen, die etwa so aussehen wie die ahnlich benannten Zellen 


des Proboscis. Ausser diesen Drisenzellen findet man Nahrzellen, in denen 


keine geformten Sekrete vorhanden sind. Diese Zellen sind in ihrem inneren 
Teil stark vakuolisiert. — In dem Stielteile des Hydranten ist das Lumen 
wesentlich enger. Dieser Teil ist zwar ausserlich nicht scharf abgegrenzt, aber 
er ist histologisch und funktionell wohl charakterisiert (vgl. KUHN, 1914). 
Die Zellen sind ausserordentlich stark vakuolisierte Nahrzellen (vgl. Fig. 4, 
Taf. 1). Hier findet man zwischen den vakuolisierten Elementen einzelne Zellen 
anderer Art. Am lebenden Material unterscheiden sich diese Zellen kaum von 


den Eiweisszellen. Die Inhaltskorper sind indessen von einer mehr gleich- 


miassigen Grosse und regelmassigerer Form als die der Eiweisszellen, und 
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bisweilen findet man auch, dass die betreffenden Inhaltskérper dichter gepackt 
sind als in den Eiweisszellen. Die Lage derselben spricht dagegen, dass sie 
bei der Sekretion nach dem Darmlumen irgendeine Rolle spielen. Gewohnlich 
sind diese Zellen namlich unter die Oberflache des Epithels gesenkt, wie ja 
schon aus Fig. 4, Taf. I hervorgeht. Gewohnlich sind sie, wie auf Fig. 4, 
Taf. I, basal im entodermalen Epithel zu finden. Die Form der Zellen ist oft 
eine dreieckige, eine Form, die durch den Druck der 
Nachbarzellen entsteht. Mehr oder weniger lang- 
gestreckte Formen sind auch beobachtet worden. 
Die Azanfarbung zeigt auch, dass diese Zellen 
mit den Eiweisszellen nicht identisch sind. Die Ku- 
gelchen farben sich namlich hier blau und nicht rot 
wie die Inhaltskérper der Eiweisszellen. Aus spater 
zu erorternden Grtnden nennen wir diese Zellen 
provisorisch ,,Reservezellen“. 
Besonders in den Entodermzellen der Gono- 
phoren findet man nach Cayats_ Uran-Silber- 
methode Einschlisse, die als Golgikorper anzu- 
sprechen sind (vgl. Fig. 1). Die funktionelle Rolle 
dieser Einschltisse haben wir nicht zu erforschen 
versucht. Nach einer verbreiteten Auffassung spie- 
len die Golgikorper eine Rolle bei Sekretionsvor- 
BowEN, 1926). Eine 
solche Rolle ist natirlich auch hier sehr modglich, wo 


gangen (vgl. NAssSONOv, 1923, 
Sekretionsvorgange eine grosse Rolle in der Tatig- 
keit der Zellen spielen. In den Drusenzellen des 
Proboscis gelang ihr Nachweis allerdings nicht. 
Es ist noch ein verhaltnismassig sparlich vor- 
kommender Zellentypus im Entoderm zu erwahnen, 


bei dem der blaschenformige Kern starker basophil Fig, 1. Golgikérper in 
ist als in den tibrigen Zellen. Auch um den Kern 

as AJALS ran- Silberbe- 
herum findet man basophile Substanzen, die sich handlung. Etwa 3000 X. 


z. B. mit Gallocyanin recht stark blau farbten. Wir 
werden unten zeigen, dass es sich hier um Eiweisszellen im Beginn der sekre- 
torischen Tatigkeit handelt. 

Auch beztiglich des Ektoderms finden wir in den allgemeinen Zugen 
Ubereinstimmung mit den besonders eingehend beschriebenen Verhaltnissen 
bei Hydra (Scunertper, Hapzi, GELEtr u. a.). Die Saulen im Bau des Ekto- 
derms bilden die Deckzellen, die Epithelmuskelzellen. Fig. 2 gibt einen 
Schnitt von einer Stelle des Ektoderms wieder, der an Nesselkapseln sehr 
arm ist. Es handelt sich um eine Region in mittlerer Hohe des Hydranten. 
Zwischen den Lucken der Deckzellen findet man auf Fig. 2 Zellen, die wir 
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als indifferente Elemente zu bezeichnen haben. GELEI (1924) nennt diese 
,,.Mesenchymzellen“. Die Deckzellen zeigen im Praparate eine gewisse strei- 
fige Anordnung des Zytoplasmas, die offenbar schon SCHNEIDER bei den 
Deckzellen von Hydra gesehen hat. Auch am lebenden Material sind die ge- 
nannten Plasmastreifen oder Faden leicht zu sehen. Die erwahnten Plasma- 
streifen sind vielleicht am besten mit dem Ausdruck FLEMMINGs (1882) als 
,Mitom zu bezeichnen. Das heisst fadige Elemente des Zytoplasmas. In 
der Tat sind die ektodermalen Zellen bei Clava wunderschone Objekte, um 
das ,,Mitom“ im Sinne FLEMMINGs zu studieren. Es wird unten gezeigt wer- 
; den, dass das ,,Mitom‘ auch in 

den Entodermzellen nachgewiesen 
Ny | | werden kann. Es wird nun allge- 
mein hervorgehoben, dass_ das 
,Mitom‘’ FLEMMINGs dem, was 
spater Chondriokonten benannt 
worden ist, entspricht (vgl. hier- 
iiber Meves, 1907, REGAUD et 
Mavas, 1909, ReETzIUs, 1914, 
SCUREINER, 1917, u. a.). Es sind 
deshalb die betreffenden Struk- 
turen an Clava auch an nach 
CHaAmpy fixierten und nach KuLL 


gefarbten Praparaten studiert 
Fig. 2. Ein Schnitt durch das Ektoderm worden. Sie treten dabei, wie Fig. 
mit Deckzellen (d.s.) und einigen indiffe- 
renten Zellen (i.2.). CHAMpy—Eisenhamato- 
xylin. m. Muskellage, st.l. Stiitzlamelle. Etwa den sehr schon hervor. Nach einem 
3.000 X. 


3, Taf. I zeigt, als rot gefarbte Fa- 


solechen Praparate waren die Bil- 
dungen als Chondriokonten anzusprechen. Wir ziehen die Bezeichnungen 
.Mitom“ oder ,,Fila“ vor. Die Chondriokonten sind moglicherweise als 
eine besonders lipoidreiche Art von ,,Fila“ zu bezeichnen. Die Methoden 
der Darstellung der ,,Chondrioscmen“, zu denen die Chondriokonten ge- 
horen, am fixierten Material laufen bekanntlich darauf hinaus, auch die 
lipoiden Komponente der betreffenden Gebilde zu erhalten. MEvEs (1907) 
hat einmal die Auffassung ausgesprochen, dass ,,Mitom‘ ein weiterer 
Begriff sei als ,,Chondriokonten“. — Am allerschonsten sieht man das 
,Mitom“ der Ektodermzellen am lebenden Material (vgl. hiertber Fig. 3 
[dz] und 4). Die Form des ,,Mitoms‘ kann etwas wechseln, indem 
man bisweilen (vgl. Fig. 4) eine mehr rosenkranzformige Ausbildung 
desselben finden kann. In der Terminologie von MEves (1900, zitiert nach 
WILson, 1925) wurde man hier von ,,Chondriomiten“ sprechen. Ausser den 
schon erwahnten Formelementen findet man in den Epithelzellen Granula in 
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wechselnder Anzahl. Am lebenden Material kann man feststellen, dass die 
Granula ihrer Lage nach interfilar sind. Die Kornchen werden nach der 
Cuampy-Fixierung in den Praparaten wiedergefunden. Der Durchmesser der 
erwahnten Kornchen ist etwa 0,3 uw. Sie entsprechen offenbar den sogenannten 
, Mitochondrien*. Ausserdem findet man im Ektoderm am lebenden Material 
grossere gelbe Korperchen, deren Grosse und auch Form grossen Wechs- 


lungen unterworfen sind. Die betreffenden Korper- ite 

chen kommen gewohnlich nur in je einer Zelle vor. / 

Sie sind leicht dadurch zu erkennen, dass sie am — 

lebenden Material von Brillantkresylblau stark ge- Le 

farbt werden. Auf diese Weise kann man _ nach- JES CS. 
weisen, dass sie im ganzen Ektoderm verbreitet ~ AN 
sind. Mehrmals wurden Bilder beobachtet, die auf fo" P°\ 
einen vor sich gehenden Zerfall der betreffenden Do‘ 08 
Biidungen hindeuteten. Sie stellen wahrscheinlich “Ze ha. 
Granulaaggregate dar. Ein Zerfall in kleinere Gra- b 0. Oo as 
nula kann nach manchen Beobachtungen stattfinden. 
Der mittlere Durchmesser der gelben Korperchen 


ist etwa 4 mw. Die geschilderten Bildungen leuchten Fig. 3. Zwei Zellen des 
ziemlich stark im Dunkelfeld, was eine starke Licht- (dz) 


die an- 
brechung andeutet. dere eine ag 
Wahlte man in dem Praparat der Fig. 2 eine Material 
weiter oralwarts liegende Partie des Ektoderms fir 
die Beobachtung, fand man zwischen den Deckzellen 
itberaus zahlreiche Nesselzellen, die entweder als 
Wanderzellen mehr basal liegen oder schon als Epi- 
thelzellen eingefugt sind und dabei das Knidocil ———— 


ausgebildet haben. Auch weiter stolonwarts fand _ Fig. 4. Eine Deckzelle des 
Ektoderms. Das zum Teil 
rosenkranzformige Mitom 
Hanzi, 1907). Auf diese Zellenart wollen wir unten — sichtbar. Nach lebendem 
Material. Etwa 3000 X. 


man zahlreiche Nesselwanderzellen (Wanderkniden, 


ausfuhrlicher zuruckkommen. 

In dem Ektoderm finden wir am lebenden Material ziemlich zahlreiche 
Zellen, die in ihrem Aussehen so an die oben beschriebenen und in Fig. 4, Taf. I 
abgebildeten kérnigen Zellen des Entoderms erinnern, dass wir sofort an eine 
Identitat gedacht haben. Fig. 3 gibt bei k. <. eine solche Zelle wieder (vgl. auch 
Fig. 4, Taf. 1). Die Anzahl der Kornchen kann in diesen Zellen wechseln. Der 
Kern hat auf dem lebenden Material eine charakteristisch unregelmassige 
Form, die wir auch bei dem fixierten Material wiederfinden. Die Ahnlichkeit 
zwischen den betreffenden Zellen des Ento- und Ektoderms bestatigt sich auch 
bei Verwendung verschiedener Fixierungs- und Farbungsmittel. Charak- 
teristisch ist vor allem die Blaufarbung mit Azan und die Rotfarbung mit 


7 


7 
; 
a 
: 
\T 
JS Lie 
LO 
: 
a 
q 
hy 
: 
fs 
I 
ag 
: 
3 


JOHN RUNNSTROM 


Mayers Mucikarmin. Sogar Intensitat der Farbung u. a. stimmen bei den Ze!- 
len des Entoderms und Ektoderms tberein. Auf Fig. 4, Taf. I sieht man in der 
Tat auch im Ektoderm einige Zellen der erwahnten Art. Wir mtssen es nach 


diesen Befunden fiir ausserordentlich wahrscheinlich halten, dass die beschrie- 
benen Zellen tatsachlich derselben Kategorie angehoren und von dem einen 
Keimblatt in das andere hintiberwandern konnen. Es ist wohl dabei am wahr- 
scheinlichsten, dass sie aus dem Entoderm stammen. Es wurden hier Zellen 
beobachtet, bei denen man nach Azanfarbung teils rot, teils blau gefarbte 
Blaschen beobachten konnte. Es handelt sich um gefiitterte Tiere. Es ist wahr- 
scheinlich, dass wir es in einem solchen Fall mit Entodermzellen zu tun haben, 


/ 


Fig. 6. Langsschnitt durch das 
Ektoderm mit versilberten Zell- 


grenzen.  Uran-Silber- 
Fig. 5. Flachschnitt durch das Ekto- methode. Bei nz eine Nesselzelle, 
dermale Epithel. Versilberte Zellgren- die gegen die Deckzellen deutlich 
zen. CayAts Uran-Silbermethode. Etwa abgegrenzt ist. Etwa I 500 X. 


I 500 X. 


die sich in ,Reservezellen“ umwandeln. Eine grosse Ahnlichkeit dieser 


Zellen mit ,,Schleimdrisenzellen“ ist nicht zu verkennen. Wir konnen die 
Farbung der Kornchen in Azan und auch ein sehr ahnliches Verhalten des 


Kerns als Beleg anfithren. Mit dem vorgeschlagenen Namen wollen wir an- 
deuten, dass der Inhalt dieser Zellen wahrscheinlich als ein Reservematerial 
dienen kann. Diese Auffassung wird vor allem durch gewisse Beobachtungen, 
die wir bei Regenerations- und Transplantationsversuchen mit Clava gemacht 
haben. Es tritt dabei eine gewisse Anreicherung von Reservezellen in dem 
Regenerationsblastem ein. Bei den bisher angefuhrten Versuchen wurde nur 
der Stiel durchschnitten. Um eine vollige Auswanderung der Reservezellen 
gegen das Blastem handelt es sich allerdings nicht. Es ist auch nicht so, dass 
ausschliesslich die Reservezellen das Blastem bilden. Es ist aber die Frage um 
eine deutliche Anrcicherung der erwahnten Zellen. Die Bildung breiter Pseudo- 
podien wurde unter diesen Verhaltnissen bei den Reservezellen beobachtet. 
Es liegt ganz ausserhalb des Plans dieser Untersuchung, eine Darstellung 
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des Nervensystems zu geben. Es sei nur erwahnt, dass wir im Ektoderm so- 
wohl Sinnes- als auch Nervenzellen gefunden haben. Die Verhaltnisse sind 
offenbar mit denen identisch, die Hapzr (1909) bei Hydra fand. 

Auf Fig. 3 sieht man zwischen den beiden Zellen am lebenden Material 
eine ziemlich breite Plasmaverbindung; ahnliches wurde mehrfach beobachtet. 
Solche Beobachtungen liessen die Frage entstehen, ob man es bei dem Ekto- 
derm von Clava mit einem Syncytium zu tun hat. Wir griffen dann zu CajaLs 
Uran-Silbermethode, um die Frage zu prifen. Auf einem Flachschnitt 
sieht man dabei sehr schon die Grenzen zwischen den polygonalen Epithel- 
zellen (Fig. 5); auf einem Quer- oder Lingsschnitt bekommt man aber 
ein anderes Bild (Fig. 6): die ver- 
silberten Grenzen erstrecken sich 
nicht bis zur Basis des Epithels. 
Dies ist naturlich an und fur sic! 
kein Beweis dafur, dass die Zellen 
in ihrem proximalen Teile zusam- 
menhangen. Die verschiedenen Be- 
obachtungen ergeben aber zusam- 
mengenommen das folgende Bild 
der Verhaltnisse. Die epithelialen 
Zellen des Ektoderms sind distal 
voneinander abgegrenzt. Indessen 
konnen Plasmabrucken zwischen 
den mehr proximalen Teilen der 
Zellen ausgebildet werden. In dem 
ektodermalen Epithel der Gono- Fig. 7. Schnitt durch den Stolonteil mit Peri- 
phoren fanden wir bis zur Basis derm (/). Eine Entodermknospe (en) dringt in 
des Epithels sich erstreckende ver- das Ektoderm (ek) hinein. Etwa I 500 X. 
silberte Zellgrenzen. Wie ScuiuLze (1922) fur Hydra nachgewiesen hat, sind 
die epithelialen Nesselzellen gegen die Deckzellen abgegrenzt, wie man an 
Silberpraparaten distal sieht. Friher hatte man die Auffassung, dass die 
»gestellten Nesselzellen distal mit den Deckzellen verschmelzen (vgl. KUHN, 
1916). 

Der hinterste Teil des Stieles geht ohne scharfe Grenzen in den Stolon 
uber. In diesem kénnen sowohl Ento- als auch Ektoderm grosse Vakuolen 
enthalten; ausserdem sind die Zellen an wandstandigen oder mehr gleich- 
missig verteilten Kornchen reich. Die Ektoderm- und Entodermzellen weichen 
hier in ihrer Struktur nicht sehr stark voneinander ab. Nur sind die erst- 
genannten kleiner als die letztgenannten. Von dem Entoderm dringen im 
Stolon Schlauche kérnchenreicher Zellen in das Ektoderm hinein und eben- 
falls treibt das letztgenannte Keimblatt Schlauche vakuolisierter Zellen in 
das Entoderm hinein, wodurch manchmal sehr komplizierte Bilder entstehen. 
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Fig. 7 zeigt einen solchen in das Ektoderm hineintreibenden Entodermschlauch G 
(en.). Diese Schlauche werden wohl die Ausgangspunkte der Knospen. In 5 
den ektodermalen Schlauchen kann offenbar Kitin abgelagert werden. Man a 


findet namlich bisweilen zapfenformige Bildungen an der Innenseite des Peri- 


derms. Im Stolon wie auch in Knospenbildungen findet man im hinteren Stiel- 


teil zahlreiche Reservezellen; wie gewohnlich sind diese Zellen sowohl im 


Ekto- als auch im Entoderm vorhanden. BEUTLER (1926) gibt auch an, dass 
der Stolon ein ,,Speicher“’ ist. 


IV. DIE VERANDERUNGEN DER DARMZELLEN BEI DER NAH- 
RUNGSAUFNAHME. 


Die Erbeutung der Nahrung geschieht vor allem mit Hilfe der Tentakel. Der Pro- 
boscis zeigt indessen auch bei der Nahrungsaufnahme eine grosse Beweglichkeit und 
kann sich dabei nach verschiedenen Seiten biegen. Lasst man eine Nahrungspartikel, 
z. B. einen Brocken Ejidotter, mit einem Tentakel in Berthrung kommen, findet man, 
dass dieser sich biegt und dabei die Partikel oralwarts ftthrt. Es ist aber deshalb nicht 
sicher, dass der Proboscis sich nach der Seite biegt, von der die Nahrungspartikel 
zugeftuhrt wird. Der Tentakel kann so sich wieder strecken, ohne dass die Partikel 
verschlungen worden ist. Fuhrt man den Ejidotterbrocken gegen die aborale Seite des 
Tentakels, biegt der Tentakel von dem Munde weg. Bietet man einen grosseren Brocken 


dar, kommt dieser mit mehreren Tentakeln in Beruhrung und diese biegen sich oral- 


warts. Die Partikel wird so festgehalten. Der Mund erweitert sich und kann stark 


ausgedehnt werden. Es wurde wiederholt das Verschlingen von Dotterbrocken beob- 


achtet. Sie gleiten ziemlich schnell durch das Rtisselrohr in den Gastralteil hinab. Dabei 


konnte keine Peristaltik der Rtisselwand beobachtet werden. 

Wahrscheinlich geschieht das Hinuntergleiten der Partikelchen dank der Hebel- 
wirkung der kurzen Geisseln der Schleimzellen. Bei der Nahrungsaufnahme erweitert 
sich der gastrale Abschnitt, so dass das ganze Tier die Form einer gestielten Urne hat. 
Diese Erweiterung des gastralen Abschnittes ist nicht rein mechanisch durch den Druck 
der Nahrungsmassen bedingt, sondern tritt auch ein, wenn diese gar nicht den gastralen 


Abschnitt ausfullen bzw. ausspannen. Es kann durch die Formveranderung eine gewisse 
Saugung bewirkt werden. Diese spielt wenigstens keine wesentliche Rolle bei dem Ver- 


schlingen der Nahrung, denn auch seitdem die Formyeranderung eingetreten ist gleiten 
die Partikelchen dem Proboscis entlang hinunter. 


Wie geschieht nun die weitere Nahrungsaufnahme von seiten der Ento- 


dermzellen? Es ist nicht unsere Absicht gewesen, diese Frage zu einer all- 


seitigen Behandlung aufzunehmen. Es sind neuerdings eingehende Unter- 
suchungen von v. FriscH (1924) und BEUTLER (1924) verOdffentlicht worden. 
Durch diese Untersuchungen wird auf einwandfreie Weise nachgewiesen, 
dass eine extrazellulare Eiweissverdauung im Magen der Hydra vorkommt. 
Dies wurde durch die Verabreichung von Gelatine, Fibrin usw. bewiesen. 
Ol und Fette werden intrazellular aufgenommen. Auch aus unseren Beobach- 


tungen muss auf eine extrazellulare Verdauung geschlossen werden. Bei der 
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Futterung z. B. mit Mytilusmuskulatur konnen gewisse Brockchen davon 
intrazellular aufgenommen werden. Gewohnlich geschieht aber die Resorption 
sicher in flussiger Form. Trotz dem Abbaue der Nahrung (Mytilusfuss) kann 
man keine entsprechend reiche Autnahme von unbearbeiteten Nahrungs- 
brocken in die Zellen beobachten. Die resorbierte Nahrung muss dann in den 
Nahrungsvakuolen abgelagert werden. Das Verschwinden der Sekretkornchen 
der Eiweisszellen steht wahrscheinlich mit einer Entleerung dieser Kornchen 
in Zusammenhang. v. FrRiscH (a. a. O.) betont, dass in der Tat der Beweis 
fur eine intrazellulare Aufnahme der Nahrungspartikel vor den Unter- 
suchungen von iam und BeutTLeR kaum als erbracht betrachtet werden 
konnte. Fur Clava fand ich (1918) einwandfrei, dass die Eidotterkornchen 
intrazellular aufgenommen werden. 

v. Friscu stellt in Frage, ob Pseudopodien, wie man sich gewohnlich 
vorstellt, bei der Resorption bei Hydra irgendeine Rolle spielt. Er meint viel- 
mehr, dass die Geisseln die Partikelchen gegen die Zelloberflache fthren. 
Die Pseudopodien wiirden nur unter abnormen Bedingungen gebildet. Dies 
mag fur Hydra richtig sein; bei Clava dagegen spielen Pseudopodienbildung 
und iiberhaupt Plasmabewegungen fiir die Verarbeitung der Nahrung eine be- 
deutende Rolle. Es scheint sehr moglich, dass z. B. eine verschiedene Starke 
der extrazellular abbauenden Fermente diesen Verschiedenheiten 
Rechnung tragen kann. 

Das Bild der Zellveranderungen kann vielleicht auch je nach der Quan- 
titat und Qualitat der Nahrung wechseln. Unsere Beobachtungen beziehen 
sich vor allem auf starke Verfutterung. Es wurden ziemlich grosse Stucke 
des Mytilusfusses usw. angeboten. 

3ei Clava beobachtet man, dass die Verdauung z. B. eines Stiickes des 


Mytilusfusses an verschiedenen Punkten verschieden schnell vor sich gehen 


kann. Wir haben beweisen konnen, dass ein Kontakt mit Ento- 
dermzellen notwendig ist oder wenigstens den Ab- 
bau beschleunigt (vgl. unten). Meine Erfahrungen von Clava stim- 
men sehr wohl zu der von Maas (1912) gegebenen allgemeinen Darstellung 
der Verhaltnisse. ,.Nur an der Berthrungsstelle einer jeden Zelle mit dem 
Nahrungskorper, aber nicht in den Hohlraum hinein wird‘! nach Maas ,,ein 
fermenthaltiges Sekret abgeschieden; diese verdauende Flache kann aber, 
entsprechend der mannigfachen Verzweigung der amoboiden Zellmassen, sehr 
ausgedehnt sein und dadurch den Zerfall grosserer Tiere ermoglichen.“ 

Fig. 8 zeigt, wie ein reiches Netzwerk aus Plasmabrtcken gebildet 
werden kann. Dieses Netzwerk ist hier zwischen der Entodermwand (links) 
und der verschluckten Muskelmasse vom Mytilusfuss ausgespannt. Entlang 
den Plasmafaden findet man zahlreiche Kornchen sekretorischer Natur. Ent- 
lang einem solchen Netzwerk koénnen aufgenommene Nahrungspartikelchen 
ebenfalls stromen, ja, ganze Zellen konnen auf diese Weise gepackt und trans- 
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portiert werden. Man kann dies z. B. beobachten, wenn man mit einem Stuck 
Mytilusfuss gefiittert hat, bei dem das Flimmerepithel nicht entfernt worden 
ist. Das Epithel kann z. B. zwei Stunden nach der Fiitterung zum Teil intakt 
sein. An gewissen Stellen ist das Epithel dagegen von dem Plasmanetz des 
Entoderms angegriffen worden. Hier fallen die Zellen auseinander und man 
sieht, wie einige Zellen schon gepackt und eine Strecke weit gegen das Epithel 
transportiert worden sind. 

kann beobachten, 

wie in einigen Fallen die 

Wimpern bei den gepack- 

ten Zellen abgefallen sind, 

der Kern schrumpft zu- 

. sammen und degeneriert. 

‘ Zuletzt degeneriert auch 
. e das Plasma zu einer kor- 
nigen Masse. Solche de- 


generierte kornige Zellen 
werden nun vor der de- 
finitiven intrazellularen 
Aufnahme’ offenbar zu 
einer fltissigen Masse ab- 
gebaut, aber es konnen 
auch die kérnigen Massen 
intrazellular aufgenom- 
men werden. Fig. 9 zeigt 
einen Fall, in dem ein 


| 
™m Exemplar von Clava mit 


einem grossen Stuck eines 
Fig. 8 Das Plasmanetz (Plasmodium, pln) verbindet Mytilusfusses gefuttert 
die Oberflache des Entoderms (en) mit dem aufgenom- 
menen Nahrungssttick Muskel von Mytilus); ek das 
stark ausgespannte Ektoderm. CHAMpY—KuLL. Etwa Stunden war das ganze 

500 


worden war. Nach zwei 


Mytilusstuck noch nicht 
verdaut. Das Tier wurde nun fixiert. Auf der Figur sieht man einen 
Teil des Mytilusfusses mit seinem Wimperepithel und einen Abschnitt 
der Korperwand (ent, ek) von Clava. Zwischen dem Entoderm und dem 
Nahrungsstiick ist ein Plasmanetz (Plasmodium) ausgespannt. Das My- 
tilusepithel ist ziemlich stark gefaltet. Es ist nun interessant zu sehen, 
dass das Epithel nur wo es ausgebuchtet ist in Degeneration ist (Zellen 
kornig, fallen auseinander, Wimpern abgefallen). In den Krypten 


zwischen den Falten ist das Epithel ganz intakt. Auch 
die Wimpern sind unbeschidigt. Die Erklarung ergibt sich ohne wei- 


teres bei einem Studium des Praparates. Die Falten sind mit dem Plasma- 
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netz in Kontakt geraten. Dagegen liegen die Krypten geschutzt. Nur wo der 
Kontakt vorhanden ist werden die abbauenden Fermente abgegeben. Wurde 
Ferment nach dem Gastralraum abgeschieden werden, sollte das Epithel auch 
in den Krypten abgebaut sein. 

Das Plasmanetz ist indessen nicht immer aus Pseudopodien fixer Epithel- 
zellen gebildet, sondern solche kénnen ihren Platz im Verband verlassen und 
wahrscheinlich entlang einem Netze von Plasmafaden geschilderter Art in 
das Darmlumen hinausgleiten. Wir schliessen dies daraus, dass man in einem 
solchen Plasmanetz wie dem in Fig. 8 dargestellten eine dickere Plasmapartie 
mit Kern antreffen kann. 

Indessen kann die syncy- 
tiale Plasmamasse nicht 
nur die aufgenommene 
Nahrungsmasse umge- 
ben, sondern auch in 
dieselbe eindringen. 
Ahnliches gibt schon 
Maas (a. a. O.) an. Es* 
ist klar, dass dabei eine 
sehr effektive Vergrosse- 
rung der  verdauenden 
Flache eintritt. Den ersten 
Schritt in einem solchen 


Vorgang erkennen wir auf 


Fig. 5, Taf.II. Links sieht 
an hier or er oo Fig. 9. Sttick eines Mytilusfusses (mf) mit gefaltetem 
man Mier grosse entoder- nithel in dem Gastralraum von Clava. Plasmanetz 
male Zellen mit grossen zwischen Entoderm (ent) von Clava und Nahrungs- 
= Stiick, ek Ektoderm. CHAMpy—KuLL. Etwa 700 X. 
Nahrungsvakuolen — und 
Sekretkornchen. Bei x ist das Entoderm ausgebuchtet. Es dringt entodermales 
Plasma in das mit Azan blau gefarbte Muskelgewebe des Mytilusfusses hin- 
ein. In dem eindringenden Plasma sieht man ein rotes Korperchen, das den 
gefullten Kern der eindringenden Zelle darstellt. Indessen konnen die aus- 
tretenden Zellen ziemlich tief in die zu bewaltigende, fast das ganze Darm- 
lumen ausfiillende Nahrungsmasse eindringen. Um eventuelle Verwechs- 
lungen zwischen den Elementen der eindringenden Wanderzellen des Clava- 
Entoderms und den Zellen des Nahrungstieres zu vermeiden, habe ich zu 
den neuen Versuchen vor allem Mytilusfuss oder -schliessmuskel benutzt. 
Es ist besonders geeignet, fiir diese Zwecke die Fixierung nach Cuampy und 
die Farbung nach KuLL zu verwenden. In den Eiweisszellen des Ektoderms 
hat man, wie schon oben beschrieben, Sekretkugeln, die sich bei der genannten 
Behandlung sehr charakteristisch dunkel karminrot oder purpurn farbten. 
Hat man nun mit Muskulatur gefiittert, ist keine Verwechslung moglich. 
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Weder die Muskelzellen selbst noch die sparlichen Bindegewebezellen ent- 
halten ahnlich gefarbte Kérnchen. Fig. 6, Taf. II gibt einen Fall wieder, in dem 
man sowohl in der Epithelwand (en) als auch innerhalb der Nahrungsmasse, 
‘Mytilusmuskeln, die charakteristischen mit Fuchsin gefarbten Kornchen der 
Eiweisszellen erkennen kann. Fig. 7, Taf. Il gibt einen anderen solchen Fall 
wieder. Man erkennt hier, dass die Wanderzellen mit ihren Fortsatzen die Mus- 
kelzellen umschlingen. Es scheint mir wahrscheinlich, dass solche Zellen im 
allgemeinen mit dem Epithel in plasmatischer Verbindung bleiben, so dass in 
der Tat ein Syncytium vorliegt. Der exakte Nachweis eines solchen Verhal- 
tens ist naturlich im einzelnen schwer. Anderseits deuten manche Beobach- 
tungen darauf hin, dass auch vereinzelte Zellen als Vorposten bei der Offen- 
sive gegen die den Darm ausfullende Nahrungsmasse vordringen konnen. 
Ich nenne solche Zellen wie die erwahnten, die den epithelialen Verband ver- 
lassen haben, ,,Wanderzellen‘’ und lasse bei dieser Bezeichnung ausser Be- 
tracht, ob die Zellen vollstandig isoliert sind oder Teile des Plasmanetzes 
bilden. 

Bei der Nahrungsaufnahme werden die Sekretkugeln der Eiweisszellen 
zu einem grossen Teil entleert. Die Eiweisszellen mit Sekretkugeln sind so- 
mit nicht besonders zahlreich. Man findet dagegen andere Zellen, die bei der 
Verarbeitung der Nahrung offenbar eine wichtige Rolle spielen. Es sind 
Zellen mit kleinen, am fixierten Material gewohnlich kompakten Kernen und 
dichten Kérnchen in dem Zytoplasma. Es ist eben eine solche Zelle, die man 
bei « auf Fig. 5, Taf. Il findet. Auch an dem lebenden Material sind solche 
Zellen beobachtet worden. Hier sieht man besonders deutlich die kleinen 
glanzenden Sekretkornchen. Diese sind oft besonders um den kleinen Kern 
herum angehauft. 

Um zu sehen, wie schnell sich die geschilderten Vorgange abspielen, sind 
Fixierungen sehr frih nach der Fitterung vorgenommen worden. Nach 20 
Minuten ist z. B. ein grosses Stiick eines Mytilusfusses noch nicht verschluckt. 
Der Mund ist stark ausgespannt, der innere Teil des Nahrungsstuckes ist 
eben mit dem vorderen Teil des Gastralabschnittes in Kontakt. Man findet, 
dass schon eine reichliche Pseudopodienbildung auch bei Zellen, die noch 
nicht mit dem Nahrungskorper in Kontakt sind, ein- 
getreten ist. Ausserdem sind schon Zellen mit kleinen Kornchen aus dem Epi- 
thelverband ausgetreten (vgl. Fig. 15, wz). Von einer Verwechslung dieser 
Zellen mit Zellen des Mytilusfusses kann nicht die Rede sein. Denn dieser 
ist noch nicht von der Verdauung angegriffen. Das Wimperepithel des 
Mytilusfusses bildet noch eine unbeschadigte Reihe von Zellen (le), gegen 
die die Wanderzellen mit kleinen Kornchen zum Angriff gehen. Man findet 
ausserdem Ahnliche Zellen wie die genannten austretenden (wz) in dem 
Epithelverband. 


Auch bei einer Fitterung der Tiere mit Eidotterbrocken konnte man 
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Austreten von Entodermzellen aus dem Epithelverband beobachten. Man 
findet hier Zellen mit den bei Farbung nach KuLt purpurfarbenen Kérnchen 
sowie auch die Zellen mit den kleinen dichten Kérnchen. Der Kern der letz- 
genannten Zellen wurde vor allem mit Hilfe von Gallocyanin nachgewiesen. 


Sowohl bei Farbung mit Eisenhamatoxylin als auch mit Triacid liegt bisweilen 


die Gefahr vor, dass der kleine kompakte Kern mit Sekretkérnchen ver- 
wechselt werden kann. Im allgemeinen ist aber diese Gefahr auch bei den 
genannten Farbungen nicht vorhanden. Man erkennt namlich leicht, dass die 
sogenannten kompakten Kerne doch nicht einheitlich gebaut sind. Bisweilen 


Fig. 10. Eine Partie des distalen Teiles des Gastralraumes 20’ nach der Futterung mit 
Mytilusfuss, dessen Flimmerepithel (F/e) noch nicht angegriffen worden ist. Il’z Plas- 
modium mit Wanderzellen. En Entoderm der Clava. CHampy—KuLt. Etwa 750 X. 


kann man auch bei diesen Strukturen unterscheiden, und da ist eine Ver- 
wechslung mit den Sekretkornern ausgeschlossen. 

Wir kénnen nichts Bestimmtes uber das weitere Schicksal der auswan- 
dernden Zellen aussagen. Es ist aber wahrscheinlich, dass das netzformige 
Plasma zuriickgezogen wird. Darauf deutet auch das Verhaltnis hin, dass, 
wie die Schnittbilder zeigen, Nahrungskorperchen entlang einem solchen Netz 
transportiert werden k6énnen. Dieser Transport ist wohl mit einer Stro- 
mung von Protoplasma gegen das Epithel bedingt. Das Plasmanetz kann auch 
Nahrungsk6érper von bedeutender Groésse einholen, wie man vor allem bei 
Futterung mit Eidotterbrocken sehen kann (vgl. Fig. 26). 

Dagegen ist es wohl weniger wahrscheinlich, dass einmal isolierte 
Zellen wieder in den Epithelverband eintreten. Stark tatige Drusenzellen sind 
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wohl oft von begrenzter Lebensdauer. Die Annahme eines Zugrundegehens 
der betreffenden Zellen ist somit nicht unwahrscheinlich. 

Das Plasmanetz spielt meiner Ansicht nach auch eine Rolle bei dem 
Transport der Nahrung. Wie kleinere Partikelchen gegen die Epithelober- 
flache durch das Plasmanetz gezogen werden, so muss dasselbe auch eine 
gewisse Rolle fur das Hineinziehen grésserer Nahrungsstiicke (Mytilusfuss, 
Krebse) in den Gastralteil spielen. Dieser Prozess geht bei grosseren Nah- 
rungsstucken ziemlich langsam; vgl. die Angaben oben, dass das Stuck eines 
Mytilusfusses nach 20 Minuten noch nicht vollstandig in den Gastralraum 
hineintransportiert worden war. 


ei Fixierung 24 Stunden nach der Futterung mit Mytilusfuss ist dieser 


noch nicht vollstandig verdaut. Man findet aber, wie schon oben allgemein 
angedeutet, dass gewisse Partien des Nahrungsstuckes vollstandig abgebaut 
sein konnen. Diese abgebauten Teile konnen sich weit in das Nahrungsstick 
hinein erstrecken, und man findet hier Plasmafaden mit zahlreichen Korn- 
chen, die offenbar nicht dem Nahrungskorper angehoren, sondern Teile des 
Plasmanetzes sind, in dem man oft Wanderzellen sieht. Bei Kenntnis der 
Tatsache, dass ein Abbau nur in Kontakt mit Zellelementen des Entoderms 
geschieht, wird es geradezu zur Notwendigkeit anzunehmen, dass hier auch 
eine Einsenkung des Plasmanetzes bzw. Einwanderung von Entodermzellen 
stattgefunden hat. In der Tat kann man hier auch immer Kornchen und 
Plasmastrange nachweisen, deren Zugehorigkeit zu dem Plasmanetz bzw. den 
Wanderzellen im einzelnen recht schwierig zu entscheiden sein wird. Bis- 
weilen ist aber der Nachweis durchzuftthren, indem man das Plasmanetz bis 
zum Epithel verfolgen kann. Bei starker Auswanderung von Zellelementen 
kann eine deutliche Verarmung der Epithelwand an Zellelementen beobachtet 
werden. 

Es sei kurz darauf hingewiesen, dass auch bei Actinien sehr ahnliche 
Vorgange wie die geschilderten eintreten konnen. Die Zellen des Mesenterial- 
epithels zeichnen sich durch amoboide Beweglichkeit aus und sie haben weiter 
die Fahigkeit zur Bildung von Plasmanetzen (vgl. BIEDERMANN, IQII). 
Manche Analogien bieten sich auch mit den von WESTBLAD (1923) geschil- 
derten Verhaltnissen bei Tricladen. 

Trotz der geschilderten Bedeutung der Zellbewegung bei der Nahrungs- 
aufnahme kommen auch Geisseln im Entoderm vor. Die mutmassliche Rolle 
der Geisseln im Proboscisteil ist schon beruhrt worden. Auch bei der Auf- 
nahme grosserer Nahrungspartikelchen spielen die genannten Geisseln sicher 
eine Rolle. Die Probosciswilste kriechen sozusagen mit Hilfe der kurzen 
Geisseln entlang der Oberflache des durch die Drusen schleimig gemachten 
Beuteobjektes. Dadurch erweitert sich die Mundoffnung sehr stark. Die 


Wulste werden abgeplattet. 
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DIE HISTOPHYSIOLOGIE VON CLAVA SQUAMATA 7 

Am lebenden ‘Material kann man die Bewegung der Geisseln besonders 
leicht in dem Gastralraum (Spadix) der Gonophoren beobachten. 

Sicher spielt die Geisselbewegung im Entoderm des Stieles eine wichtige 
Rolle. Die Stielentodermzellen sind hier vor allem, wie schon oben hervor- 
gehoben, stark vakuolisierte Nahrzellen. Mit Fettkugeln gefiillte Zellen, die 
BEUTLER (1926) in dem Stielteii verschiedener Hydroidpolypen nachgewiesen 
hat, fand ich in dem Stielteil bei Clava nicht. 

Geformte Nahrungspartikelchen kénnen in dem Stielteil nicht nach- 
gewiesen werden, auch wenn der Gastralteil von solchen iberfiillt ist. 
Ein Studium der Verhiltnisse auf Langsschnitten ergibt als Resultat, 
dass ein Hinibertreten von Partikeln durch das Plasmanetz verhindert 
wird. Der urnenformige Gastralteil wirkt wie ein Trichter, in dem das 
Plasmanetz als ein Filtrum dient, das die noch nicht abgebauten Produkte 
zuruckhalt. Dagegen muss durch die Bewegung der kraftigen Geisseln der 
Stielentodermzellen flissig gewordene Nahrung in den Stielteil und von hier 
aus in den Stolon hinitbertreten.’ Im Stielteil wie im Stolon findet eine Nah- 
rungsaufspeicherung teils in den grossen Nahrungsvakuolen, teils in den 
Ballen der Reservezellen statt. Dass die Nahrungsaufnahme von seiten der 
Stielentodermzellen aus dem Stiellumen geschieht wird auch dadurch wahr- 
scheinlich gemacht, dass die Zellen oft an ihrer gegen das Lumen gelegenen 
Seite mit besonderen Vorrichtungen versehen sind, die, soweit ich sehen kann, 
der Resorption dienen missen. Die Zelloberflachen konnen hier zapfen- oder 
keulenformige Vorspriinge gegen das Lumen bilden (vgl. Fig. 18, Taf. IV). 
Diese tragen die Geisseln. In deutlichen Fallen fand ich zwei Geisseln fur jede 
Zelle. Die Vorspriinge sind weiter im Inneren vakuolisiert. Sie sind nicht kon- 
stante Differenzierungen, sondern konnen, wie aus dem Vergleich verschiedener 
Zellen auf den Schniiten hervorgeht, eingezogen werden. Obgleich diese Ver- 
haltnisse nicht am lebenden Material studiert worden sind, scheint es mir, wie 
oben genannt, schon jetzt walrscheinlich, dass hier ein Mechanismus der Re- 
sorption vorliegt. Die flussige Nahrung dringt in die keulenformigen, in das 
Lumen hinausragenden Einbuchtungen hinein. Durch deren Einziehung wird 
die aufgenommene Nahrung in den proximalen Teil der Zellen hineingedrickt 
und erreicht durch Bahnen im Plasma die grossen Nahrungsvakuolen. Es ist 
klar, dass die hier vorgelegte Auffassung, solange genaue Beobachtungen am 
lebenden Material nicht vorliegen, bis auf weiteres hypothetisch ist. Ich 
mochte aber nicht unterlassen, auf die hier vorliegende giinstige Moglichkeit 
hinzuweisen, in den Mechanismus der Resorption einzudringen. Ausbuch- 
* Als dies geschrieben wurde, war mir die Arbeit BreuTLers (1926) noch nicht 
bekannt. Sie beschreibt Diaphragmabildungen, die den Zutritt der groberen Nahrungs- 
partikel zu dem Stiel verhindert. Solche Diaphragmen sind bei Clava nicht vorhanden. 
BEUTLER weist weiter nach, dass peristaltische Bewegungen die Hauptrolle fur den 


Transport der Nahrung spielen. Es scheint mir indessen klar, dass die kraftigen Geissel- 
bewegungen zum mindesten am Transport mitwirken. 
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JOHN RUNNSTROM 
tungen der hier geschilderten Art findet man nicht nur in dem Sticlteil, son- 
dern auch in dem Gastralteil und in dem Spadix. 

Zuletzt sei mit einigen Worten die Frage von der Spezifitat der ver- 
schiedenen Zellsorten des Entoderms eroértert. Ich habe (1918) die Meinung 
ausgesprochen, dass es mir zweifelhaft erscheint, ob ein prinzipieller Unter- 
schied zwischen den Nahrzellen und den Driisenzellen besteht. Ich fihrte 
schon damals die Beobachtung an, dass bei starker Fiitterung auch die Zellen 
des vorderen Teiles des Darmes, d. h. des Proboscisteiles, Eigelbkornchen auf- 
nehmen konnen. Diese Beobachtung haben wir jetzt wiederholt. Wenn man 
sehr stark mit Ejidotter fiittert, findet man zahlreiche Kornchen innerhalb 
der Drutsenzellen des Proboscis. Bei Futterung mit grossen Stiicken des 
Mytilusfusses findet man ebenfalls Nahrungsteilchen in dem Drisenepithel 
des Proboscis. Anderseits mussen die Nahrungszellen, auch wenn sie nicht 
Fermente nach aussen abgeben, uber intrazellulare Fermente verfiigen, die 
aufgenommene Nahrungsbrocken bewaltigen konnen. 

Bei Behandlung nach Cuampy—KULt kann man die charakteristischen 
karminroten Sekretkornchen auch in Entodermzellen erkennen, die grosse 
Nahrungsvakuolen besitzen. Ein Beweis, dass es sich wirklich um Sekret- 
korner handelt, liegt darin, dass dieselben auch bei hungernden Tieren auf- 
treten, ja praktisch in jeder Zelle des Gastralteiles vorhanden sein konnen. 
Nach Nahrungsaufnahme nimmt die Zahl der Kornchen aber stark ab. Eine 
Verwechslung mit aufgenommenen Nahrungskorperchen ist deshalb ausge- 
schlossen. MALOWITSCHKO (1927) hat neuerdings die entsprechenden Zellen 
von Hydra studiert und dabei beobachtet, dass eine mechanische Reizung die 
Anzahl der Kornchen erhoht. Bei starker Futterung mit Eidotterkornchen 
konnten keine Zellen in dem Gastralabschnitt entdeckt werden, die nicht 


Nahrungskoérner enthielten. Es miissen somit auch die urspringlichen Eiweiss- 


zellen Nahrung aufgenommen haben. In dem Stielteil kommen Eiweisszellen 
nicht vor. Geformte Bestandteile werden hier nicht aufgenommen. Die so- 
genannten Wanderzellen mit kleinen glanzenden Sekretkornchen sind nach 
unseren Beobachtungen sicher modifizierte Eiweisszellen. Bei kurz nach der 
Fitterung fixierten Tieren konnte man Ubergangsstadien beobachten. Ihre 
Bildung ist als Ausdruck fiir eine Hyperfunktion aufzufassen. Die Epithel- 
muskelzellen des Entoderms konnen sicher nicht auswandern. 

Mit diesen Erorterungen haben wir nicht verneinen wollen, dass eine 
physiologische und morphologische Differenzierung zwischen verschiedenen 
Zelltypen besteht. Zu gleicher Zeit besteht aber eine gewisse funktionelle Aqui- 
potentialitat der Zellen. Auch GELEI (1924) hebt fur Hydra hervor, dass 
sicher auch die Nahrmuskelzellen Drusenfunktion austben. 
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V. DIE EXKRETION BEI CLAVA. 


In gewissen Entodermzellen findet man zahlreiche Kristalle und neben 
diesen ein braunes Pigment. Uber die Verteilung der Kristalle orientiert man 
sich am besten, wenn man ein Exemplar von Clava zwischen Objekttrager 
und Deckglaschen im Polarisationsmikroskop betrachtet. Fig. 11 gibt das Bild 
wieder, das man dabei findet. Man ist zunachst tiberrascht tiber die Anzahl 


Fig. 11. Vorderende von Clava zwischen gekreuzten Nicols. Exkretkristalle und die 
Muskellage leuchtend. 
der Kristalle ; besonders zahlreich sind sie im vorderen Teil des Gastralraumes. 
Man uberzeugt sich leicht, dass die Kristalle vor allem in dem distalen Teile 
der Wiulste zu finden sind. Dagegen kommen sie nicht vor oder sind sehr selten 
in den die Krypten auskleidenden Zellen. Obgleich weniger dicht kommen 
die Kristalle uber dem ganzen Korper und sogar in den Stolonen vor. Sie sind 
nicht ausschliesslich auf das Entoderm begrenzt. Man findet sie auch im Ekto- 
derm, obgleich hier weniger zahlreich. Auf Fig. 11 sieht man, dass die 
Kristalle auch in den Tentakeln vorkommen. Am zahlreichsten findet man 
sie gegen die Spitzen der Tentakel hin. Fig. 12 gibt eine Anzahl solcher 
Kristalle bei starkerer Vergrosserung wieder. Ihrer Form nach erinnern sie 
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an Harnsiurekristalle. In ihrem optischen Charakter stimmen sie auch mit 
diesen iiberein. Sie léschen der Lange nach aus und zeichnen sich durch kraf- 
tigen Pleochronismus aus, d. h. sie zeigen, wenn sie tber dem Polarisator 
allein ohne eingeschalteten Analysator betrachtet werden, verschiedene Farbe, 
wenn sie parallel der Schwingungsrichtung des Polarisators oder senkrecht 
dieser Richtung gestellt werden. Im erstgenannten Falle erscheinen die 
Kristalle blassgelb, im letztgenannten sind sie braunlich gelb. Fig. 13 orientiert 
iiber diese Verhiltnisse; die Pfeile geben die Schwingungsrichtung des Lichtes 


Wh 


Fig. 13. Pleochronismus der Exkret- 

Fig. 12. Exkretkristalle und kristalle von Clava. Pfeile Schwin- 

Exkretpigment bei Clava. gungsrichtung des Lichtes im Pola- 
Etwa 1250 X. risator. 


im Polarisator an. In Alkohol sind die Kristalle unloslich. Man findet sie 
deshalb auf Schnittpraparaten wieder. 

Welches ist das weitere Schicksal der in verschiedenen Zellen abgela- 
gerten Exkretprodukte? BEUTLER (1924) gibt an, dass bei Hydra die Exkret- 
produkte mit den Exkrementen entleert werden. Ich habe in einigen Fallen 
die entleerten Nahrungsreste untersucht und fand darin Chitinstiicke, explo- 
dierte Nesselkapseln und Zellen, die wahrscheinlich Entodermzellen von Clava 
sind, aber dagegen keine Exkretkristalle. Aus diesen leider zu wenig zahl- 
reichen Beobachtungen scheint hervorzugehen, dass die Exkretprodukte mit 
den Nahrungsresten nicht entleert werden. 


VI. KONNEN NESSELKAPSELN IN DEN ENTODERMZELLEN 
GEBILDET WERDEN? 


Bei Clava sind zwei verschiedene Formen von Nesselkapseln vorhanden, 
teils die kleineren birntOrmigen (vgl. Fig. 14a), teils die grosseren mehr 
zvlinderformigen (Fig. 14b). Die letztgenannten zei- 
\ ) gen bei niherer Betrachtung ihrer Ausseren Form nach 
Rrmntcres einen bilateralsymmetrischen Bau. Sie sind auf der 
einen Seite abgeplattet, auf der andern etwas gewolbt. 

_— Auch der vordere und der hintere Teil sind nicht 
gleich gebaut, indem der letztgenannte mehr abgerun- 


. det ist als der erstgenannte, wie aus Fig. 14b hervor- 
Fig. 14. Die beiden 
Nesselkapseltypen bei 
Clava. Nach lebendem die Breite etwa 3-—4 u. Die entsprechenden ungefahren 
Material. 
Etwa 3000 X. 


geht. Die Lange der grosseren Kapsel ist etwa 7—8 u, 


Masse sind fiir die kleineren 5—6 w bzw. 3—4 mu. Die 
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birnformigen Kapseln kommen in bedeutend grodsserer Anzahl als die 
zylindrischen im Ektoderm vor. Die Anzahl der letztgenannten ist in den 
Tentakeln nur etwa 10--20% von der Anzahl der erstgenannten: Eine be- 
stimmte Anordnung zu Batterien ist nicht vorhanden. 

Es wurde hier wiederholt beobachtet, dass in den ausseren Tentakel- 
spitzen grossere Nesselkapseln zahlreicher sind. Wir haben keine speziellen 
Untersuchungen tber die Entladung der Kapseln gemacht. Es ist uns aber 
aufgefallen, dass die grésseren Kapseln offenbar viel leichter explodieren als 
die kleineren. (Man findet bei diesen einen Halsteil ohne Haken, der auch 
vor der Explosion leicht sichtbar ist. Der Halsteil setzt sich in einen feinen 
in der nicht explodierten Kapsel ziemlich schwer sichtbaren Faden fort. Dieser 
ist mehr als zweimal so lang wie der Halsteil —- Kapsel. Die kleinen Kapseln 
sind von dem Typus der Volventen oder Wickelkapseln, die auch bei Hydra 
nach P. SCHULZE (1922) die zahlreichsten sind. Die leichter explodierbaren 
grosseren Kapseln spielen wahrscheinlich vor allem eine Rolle fur das Er- 
greifen der Beute, die kleineren fiir das Festhalten derselben. Bei den Wan- 
dernesselzellen ist keine bestimmte Polaritat in der Anordnung der Nessel- 
kapseln zu beobachten. Es kann bald der hintere, bald der vordere Kapselpol 
vorwarts gerichtet sein. Bei Regeneration im hinteren Teil des Hydranten 
fanden wir in zahlreichen Beobachtungen nur den grosseren Nesselkapsel- 
typus in dem Regenerat. Gleichzeitig konnte man eine Verarmung an birn- 
formigen Kapseln auch in den an das Regenerat angrenzenden Teilen des 
Hydranten finden. 

Ich habe schon 1918 angegeben, dass Nesselkapseln bei hungernden 
Tieren in grosser Anzahl im Entoderm entstehen konnen. Ich kann diese An- 
gabe durch eine Anzahl neuer Versuche bestatigen. Ebenso habe ich bei 
Tieren, die direkt aus der Natur kamen, bisweilen zahlreiche Nesselkapseln 
bzw. Stadien der Nesselkapselbildung gefunden. Es ist moglich, dass immer 
eine Nesselkapselbildung bei Clava im Entoderm vor sich geht. Aber bei 
Hunger kann eine beschleunigte Nesselkapselbildung im Entoderm eintreten. 
Bisweilen ist diese Kapselbildung geradezu als eine epidemische zu bezeichnen. 
Man kann Hunderte von Entodermzellen bei solchen Tieren finden, bei denen 
eine Nesselkapsel vorhanden oder in Ausbildung ist. Es ist offenbar, dass in 
solchen Fallen irgendein Reiz in Wirksamkeit ist, der die Nesselkapselbildung 
im Entoderm auslost. Bei Tieren, die 4 bis 5 Tage gehungert haben, finden 
wir oft, obgleich nicht immer, eine solche epidemische Nesselkapselbildung. 
Es ist klar, dass Tiere, die direkt aus der Natur genommen werden, sich unter 
sehr verschiedenen Nahrungs- oder sonstigen physiologischen Bedingungen 
befinden kénnen. Die Reaktion kann deshalb verschieden sein. Es sind 
weitere Untersuchungen notwendig, um die Bedingungen genauer festzu- 
stellen, unter denen eine starke Nesselkapselbildung im Entoderm stattfindet. 
Sicher ist aber der Nahrungsmangel eine solche Bedingung. 
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Unsere 1918 kurz gemachte Angabe, dass Nesselkapseln im Entoderm 
gebildet werden k6nnen, hat nichts Uberraschendes an sich. BOULENGER 
(1910) und Hapzi (1911) hatten z. B. schon bei verschiedenen Anthomedusen 
eine Bildung von Nesselkapseln im Entoderm gefunden. Von hier aus wan- 
dern die Nesselzellen in das Ektoderm hinein. Clava gehdrt zu derselben 
Unterordnung wie die Anthomedusen. 

Welches sind nun die Beweise fir die entodermale Nesselkapselbildung 
bei Clava? Es ist seit langem bekannt, dass die erste Kapselanlage als eine 
Vakuole neben dem Kern der prasumptiven Nesselzelle entsteht (vgl. Iwan- 
zoFF, 1896, und die Darstellung KtUuns, 1916). Die erste Veranderung, die 
man bei der Nesselkapselbildung bemerkt, ist eine Veranderung der Kern- 

form. Die Kerne nehmen, wie Fig. 15 

A > zeigt, eine mehr oder weniger unregelmassige 
Glockenform an, indem der Kern auf der 

einen Seite eingedellt wird. Die Kerne er- 

innern in diesem Stadium an die unter ge- 

wissen Verhaltnissen auftretenden glocken- 

formigen roten Blutkorperchen der Sauge- 

tiere. Die beschriebene Kernform findet man 

zahlreich eben bei sclchen Tieren, die eine 

lebhafte Nesselkapselbildung zeigen. Sie tre- 

Fig. 15. a. Die dellenférmigen ten, wie auf Fig. 15 angedeutet, sowohl im 
Kerne in Entodermzellen mit Ekto- als auch im Entoderm auf. Es mag hier 


eines Knidoblasten des Ekto- erwahnt werden, dass wir bei Clava keine Be- 


derms. c. Knidoblastkern mit  grenzung der Nesselkapselbildung an eine 
griffelformigem Kernkorperchen. 
Cuamry—Kutt. Etwa 3 100 X. bestimmte Zone des Ektoderms haben. Das 


ziemlich dicke Ektoderm des peridermbeklei- 
deten Teiles des Tieres, Endteil des Stiel- und Anfangsteil des Stolon- 
abschnittes, spielt zwar eine wichtige Rolle als Werkstatte der Kapselbildung, 
aber ein Monopol liegt hier nicht vor. Auch in dem Hydranten finden wir 
mehr oder weniger zahlreich die ersten Stadien der Nesselkapselbildung. Man 
findet dabei eine vollstandige Ubereinstimmung des Verhaltens des Kernes im 
Ekto- und Entoderm. Nur sind die Kerne, die dem letztgenannten Keimblatte 
angehoren, durchweg kleiner. Man kénnte nun vielleicht geltend machen, dass 
die beschriebenen Kernformen Schrumpfungsprodukte mangelhafter Fixierung 
sind. Indessen beobachten wir in unseren Praparaten die betreffenden Kern- 
formen eben nach Fixierungen wie CHAMPy oder ZENKER, die sonst die Kern- 
formen ausgezeichnet bewahren. Dagegen stellt man fest, dass die eingedellten 
Kerne, wie schon genannt, bei solchen Tieren auftreten, bei denen eine starke 
Nesselkapselbildung im Gange ist. Vollstandig entscheidend zum Nachteil 
des gedachten Einwandes ist die Feststellung, dass die eingedellten 
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Kerne auch am lebenden Material beobachtet wer- 
den konnen. Bei einem Jndividuum zahlten wir mehr als 200 Nessel- 
kapseln im Entoderm, und hier fanden wir auch zahlreiche eingedellte 
Kerne. Diese liegen in typischen Entodermzellen, z. B. in den stark 
vakuolisierten Nahrzellen des Polypenstieles. Fig. 16 zeigt eine Nesselkapsel, 
die in einer solchen Zelle liegt. Der Kern ist hier schon stark vermindert, 
wie immer bei Fortschreiten der Nessel- 
kapselbildung. Die Kapsel liegt gegen 
die Wand der stark vakuolisierten Zel- 
len gedrickt. Die Kernseite ist gewolbt, 
die entgegengesetzte Seite ist abgeplattet. 
Fig. 8, Taf. II gibt einen sicher etwas 
abweichenden Fall wieder. Der Kern ist 
hier eingedellt, hat aber sehr wenig an 
Volum abgenommen. Trotzdem ist hier 
schon die zapfenformige Anlage angelegt 
worden. Fig. 8, Taf. II ist nach einem 
azangefarbten Praparate entworfen: die 
zapfenformige Anlage wird dabei schon 
blau gefarbt, was das Erkennen der Nes- 
selkapselbildung erleichtert. Dieser Zap- 
fen ist bekanntlich die Anlage des Hals- 
teiles und wahrscheinlich auch des Fa- 
dens der Nesselkapsel (vgl. hiertber 
Ktun, 1916). Dieser Zapfen wachst in 
die primar gebildete Vakuole hinein. 
Wir konnten bei den Bildungsstadien 
der kleinen Kapseln in manchen Fallen 
leicht einen verjiingten Halsteil des Zap- 
fens sehen, der diesen mit der Vakuolen- 
wand verbindet. Das Kernkorperchen der 
Nesselkapselzellen verschwindet  gleich- 
zeitig mit der Ausbildung des Zapfens. 
Aus einem solchen Fall wie dem Fig. 16. Nesselkapselbildung in einer 
in Fig. 8, Taf. II wiedergegebenen geht —_@ktolisierten 
hervor, dass der Zapfen nicht etwa 
durch den Austritt des Nukleolus gebildet wird. Dagegen ist der Gedanke 
nicht abzuweisen, dass wahrend des Vorgangs der Zapfenbildung Substanzen 
aus dem Kern in geléster Form heraustreten (vgl. auch Ktun, 1916). Die 
Auflésung des Kernkérperchens und die Volumverminderung des Kerns 
deuten darauf hin. 
In diesem Zusammenhange sei wieder auf Fig. 15 hingewiesen. Das 
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Kernkorperchen zeigt hier eine ausgestreckte, griffelformige Gestalt. Es han- 
delt sich unzweifelhaft um cin Stadium der Auflosung des Kernkorperchens, 
die, wie schon hervorgehoben, bei der Nesselkapselbildung vor sich geht. Das 
Kernkorperchen schmiegt sich in diesem Stadium der Kerngrenzflache dicht 
an und bekommt das Aussehen eines gebogenen Stabchens. Man deutet 
diese an einem sehr grossen Material gemachten Beobachtungen am ein- 
fachsten durch die Annahme, dass die Nukleolarsubstanz bei ihrer Auflosung 
gleichzeitig in das Zytoplasma entleert wird. Es scheint ungemein wahrschein- 
lich, dass das Kernk6rperchen in dem geschilderten Fall unter dem unmittel- 


— baren Einfluss der Grenzflachen- 
\ spannung des Kerns steht und 
\ ee \ [ } eben durch diese gezerrt und ge- 
L Se ) streckt wird. Es liegt mit anderen 
Worten direkt in der Oberflache 
des Kerns. 
\ Die griffelformigen Kernkor- 


perchen sind bei der Nesselkap- 
selbildung sowohl im Ento- als 


TPN auch im Ektoderm beobachtet 
eR worden. 
WY Der in Fig. 8, Taf. II abgebil- 
iS dete Kern liegt in einer typischen 
\ Entodermzelle des Stielteiles. In 
anderen benachbarten Zellen fan- 


Fig. 17. Kerne von Bildungszellen der Nessel- den wir verschiedene Stadien der 

sonderer Sorgfalt habe ich fest- 
gestellt, dass Nesselkapseln auch in Nahrzellen gebildet 
werden konnen, die mit dem oben (S. 17) geschilder- 
ten in das Darmlumen vorragenden Zapfen versehen 
sind. Dies ist eine fur die Nahrzellen so typische Differenzierung, dass eine 
Verwechslung mit einwandernden Ektodermzellen nicht moglich ist. Es gelang 
uns auch, Nesselkapseln in Zellen mit Drisenkornern nach dem Typus der 
Eiweisszellen nachzuweisen. 

Fig. 17 ist einem Praparat entnommen, das nach ZENKER-Fixierung mit 
Gallozyanin gefarbt worden war. Das Tier hattte eine Hungerperiode durch- 
gemacht und war dann mit Eidotter gefuttert worden. Sowohl im Ekto- als 
auch im Entoderm fanden wir hier eine reiche Nesselkapselbildung. Ganz 
nebeneinander finden wir oben auf Fig. 17 verschiedene Stadien der Nessel- 
kapselbildung. Rechts sieht man einen Kern, der eben eingedellt ist, links oben 
einen ebenfalls eingedellten Kern, bei dem das Kernkorperchen noch vor- 
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handen ist. Neben dem Kern findet man eine grosse Vakuole. Zu einer 
Zapfenbildung ist es dagegen nicht gekommen. Schliesslich finden wir 
in der oberen Gruppe auf der Figur einen Kern, der schon kompakt 
erscheint, dafir aber kleiner und durch das Gallocyanin homogen blau 
gefarbt ist. Neben dem Kern hat man eine Kapsel, bei der der Zapfen 
in der Tat schon gebildet war, obgleich derselbe auf der Figur nicht ein- 
gezeichnet worden ist. Die unteren zwei Kerne gehoren dem benachbar- 
ten Ektoderm an. Die Kerne sind 
hier kleiner und durch eine starkere 
Farbung mit Gallozyanin ausge- 
zeichnet. Neben einem der Kerne 
des Ektoderms ist eine Vakuole 
vorhanden, in der in Wirklichkeit 
schon ein Zapfen vorhanden war. 


Auch in dem Stadium, in dem der 
Kern kompakt ist, herrscht ein 


deutlicher Unterschied zwischen 

den Ekto- und Entodermkernen. 

Diese sind auch in diesem Stadium y————— x 
durchweg schwacher mit Gallozya- 4 

nin gefarbt als die kompakten Nes- fy 


selzellenkerne des Ektoderms. Das- 


selbe Bild ergab auch die Nukleal- ws > —_ ( 
gen im Stielentoderm ziemlich weit 
kapselbildung sind die Lagebezie- ‘ 
hungen nicht geandert. Bei einer a 


starken Einwanderung wurden die 
Kerne dichter liegen. Eine sorg- Fig. 18. Nesselkapselbildung im Tentakel- 
faltige Beobachtung konnte nie zwei entoderm. y eingedellter Kern; + Nessel- 
wit Nes- kapsel. CHAMPY—KUuLL. Etwa I 100 X. 
selkapseln entdecken. Es ist eben der urspriingliche Kern der Nahrzelle, der 
sich verandert hat. 

Sehr charakteristische Zellen haben wir auch in dem Tentakelentoderm. 
Diese bilden bekanntlich eine Art chordaahnlichen Stutzgewebes der Tentakel. 
Eine Verwechslung mit einwandernden Ektodermzellen ist hier ausgeschlos- 
sen. Es ist deshalb fiir unsere Beweisftthrung von Gewicht, dass wir sowohl 
an lebendem als auch an fixiertem Material eine Nesselkapselbildung in den 
betreffenden Zellen beobachten konnten. Es handelte sich um Tiere, bei denen 


auch im iibrigen Entoderm eine starke Nesselkapselbildung in Gang war. Man 
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sah hier, wie gewohnlich, die grossen eingedellten Kerne. Auf Fig. 18 ist 
es ohne weiteres ersichtlich, dass diese Kerne des Entoderms bedeutend 
grosser sind als die Kerne des Ektoderms. Von eingewanderten Ektoderm- 
zellen kann folglich nicht die Rede sein, zumal da das Zellplasma dasjenige 
der typischen Tentakelentodermzellen ist. 

Wir haben, wie schon erwahnt, eine sehr grosse Anzahl von im Entoderm 
vorhandenen Nesselkapseln durchmustert. Dabei ist es uns bald aufgefallen, 
dass die Nesselkapseln des Entoderms immer dem- 
selben Typus angehoren. Es handelt sich ausschliesslich um den 
grosseren bilateral geformten Typus der Fig. 14b. Dies ist um so mehr auf- 
fallend, als dieser Typus im Ektoderm in geringerer Anzahl vertreten ist als 
der birnformige kleinere Typus (vgl. oben). Wenn eine Einwanderung von 
Nesselzellen aus dem Ektoderm in das Entoderm stattfindet, etwa wie bei 
Hydra (vgl. SCHULZE, 1922, und GELEI, 1924) oder bei Tubularia (Havz1, 
1907), wurde man den birnférmigen Typus haufiger im Entoderm antreffen 
als den grésseren bilateralen. In einigen seltenen Fallen wurden birnformige 
Kapseln im Entoderm gefunden. Die nahere Beobachtung zeigte indessen, dass 
es sich um mit der Nahrung aufgenommene Kapseln ohne Kern handelte. 

Bei der Mehrzahl der von Hapzi untersuchten Formen erfolgt die Wan- 
derung der Nesselkapselzellen rein intraektodermal. Bei Tubularia 
und Hydra dringen die Nesselkapselzellen nach der Schilderung der erwahnten 
Forscher in das Darmlumen hinein und werden hier eine Strecke weit gegen 
den Verbrauchsort gefihrt. Ich konnte keine Spur eines ahnlichen Vorgangs 
bei Clava finden. Nesselzellen im Darmlumen fanden wir nur bei ziemlich 
weit fortgeschrittener Inanition. 

Es ist offenbar so, dass im Entoderm entsprechend den grosseren Dimen- 
sionen der Zellen die grosseren Kapseln entstehen. Wir haben die Frage tber- 
legt, ob bei Clava die grosseren Nesselkapseln uberhaupt nur im Entoderm 
gebildet werden, wahrend die kleineren birnformigen im Ektoderm entstehen. 
Um diese Frage zu prifen haben wir vor allem das Ektoderm innerhalb der 
Peridermhulle beobachtet. Sicher werden hier wberwiegend birnformige 
Kapseln gebildet. Wir konnen aber nicht einwandfrei feststellen, dass nicht 
auch bilaterale Kapseln hier gebildet werden. Wir fanden namlich einige 
Kapseln, die wahrscheinlich dem bilateralen Typus angehoren. Die Unter- 
suchung des unter dem Periderm gelegenen Teiles des Ektoderms muss am 
fixierten Material vorgenommen werden. Es ist dabei nicht immer wie am 
lebenden Material moéglich, den Kapseltypus sicher zu bestimmen. Wir halten 
es indessen fir wahrscheinlich, dass die grossen Nesselkapseln auch im Ekto- 
derm entstehen konnen. 

Nach obigem mussen wir behaupten, dass bei Clava in Gegensatz zu den 


Verhaltnissen bei einigen anderen naher untersuchten Hydroidpolypen 


(Hydra, Tubularia) eine Auswanderung von Nesselzellen aus dem Entoderm, 
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aber dagegen keine oder hdéchstens eine sehr geringe Einwanderung von 
Nesselzellen aus dem Ektoderm in das Entoderm stattfindet. Der Fall steht 
aber, wie schon hervorgehoben, nicht vereinzelt da, er ist auch von nahe 
verwandten Organismen seit langem bekannt. Dieselbe Wanderungsrichtung 
haben wir auch bei einer anderen Zellensorte, den ,,Reservezellen“, wahr- 
scheinlich gemacht (vgl. oben, S. 8). 

BOULENGER (1910) nimmt an, dass die Bildungszellen der Nesselkapseln 
des Entoderms bei der von ihm untersuchten Meduse Moerisia doch schliess- 
lich aus dem Ektoderm stammen. Er hat einigemal das Einwandern von Ekto- 
dertmzellen in das Entoderm beobachtet. Es fehlen aber die Beweise fiir die 
ektodermale Abstammung der genannten Bildungszellen. Es ist die Auffas- 
sung, dass es sich um urspriinglich entodermale Bildungszellen handelt, min- 
destens ebenso wahrscheinlich. Hapzi (1911) spricht sich auch ohne be- 
stimmte Griinde, obgleich weniger bestimmt als BoULENGER, fiir die Auf- 
fassung aus, dass die Nesselkapseln bildenden Zellen des Entoderms cer von 
ihm untersuchten Medusen vom Ektoderm stammen. Bei diesen beiden For- 
schern handelt es sich um apriorische Annahmen zum Vorteil der Auffassung, 
dass Nesselkapseln nur im Ektoderm gebildet werden kénnen. Man muss in 
dem Fall der Anthomedusen vielleicht zugeben, dass die Moéglichkeit einer 
Einwanderung von Ektodermzellen in frihen Stadien der Entwicklung vor- 
liegt, die sich dann im Entoderm fortpflanzen und zu Nesselkapselbildnern 
werden. Eine noch eingehendere zytologische Untersuchung des Bildungs- 
herdes der Nesselkapseln des Entoderms wurde vielleicht aufklarend wirken. 
Fur Clava ist die Einwanderungshypothese sehr unwahrscheinlich. Man wurde 
dann weiter annehmen mussen, dass die eingewanderten Zellen sich zu voll- 
kommenen Entodermzellen umwandeln und weiter, dass sie nur unter ge- 
wissen Verhaltnissen zur Nesselkapselbildung veranlasst werden. Weiter 
musste man annehmen, dass die einwandernden Zellen trotz ihrer grossen Um- 
bildungsfahigkeit doch nur auf die Ausbildung einer Sorte von Nesselkapseln 
eingestellt waren. Die eingewanderten Zellen wtirden auch den Teilungs- 
rhythmus der Entodermzellen angenommen haben. Diese Cnidoblasten des 
Entoderms haben namlich dieselbe Grosse wie die Nachbarzellen. In gewissen 
Fallen ist die Nesselkapselbildung im Entoderm so stark gewesen, dass man 
sich uber die geringe Anzahl eigentlicher Entodermzelln in gewissen Teilen 
des Entoderms wundern musste. Ausserdem findet man keineswegs die Nessel- 
zellen vorwiegend an der Basis des Entoderms, sondern oft in Zellen, die an 
der Begrenzung des Lumens teilnehmen. Man befreit sich aus einem wahren 
Dickicht von Schwierigkeiten, wenn man zugibt, dass auch die Ento- 
dermzellen die Potenz zur Bildung von NesselkapselIn 
haben. Unsere Beobachtungen machen es auch wahrscheinlich, dass die 
Funktionslosigkeit die Fahigkeit der Entodermzellen zur Nesselkapselbildung 
einschaltet. Wenn die Zellen mit der Verarbeitung der Nahrung oder Aus- 


27 


po 
> 
: 
4 
Ulie 
10 
q 
: 
: 
| 
3 
4 
oN 


JOHN RUNNSTROM 


bildung der Sekrete beschaftigt sind, ist die Potenz zur Nesselkapselbildung 
unterdriickt. Haben die beschriebenen Verhaltnisse irgendwelche okologische 
Bedeutung? Sehr moglich. Bei fortgesetztem Hunger tritt eine Involution 
des Hydranten ein. Die Nesselzellen, die im Entoderm gebildet werden, kon- 
nen nun nutzlich werden, indem sie in neue Knospen hineinwandern (vel. 
oben) und diese mit ihrer Waffe versehen. 

WILL (1913) hat den Einfluss des Hungers auf Clava von anderen 
Gesichtspunkten aus beschrieben. Er ist u. a. zu dem Iirgebnis gekommen, 
dass bei Hunger ein schon ausgebildeter Hydrant zum Vorteil eines neu her- 
vorsprossenden Hydranten rickgebildet wird. Bei Hydranten aus der Natur, 
die vor der Winterinvolution standen, habe ich eine starke Nesselkapsel- 
bildung im Entoderm gefunden. Die Entodermzellen des sich ruckbildenden 
Hydranten, die nicht mehr der Nahrungsaufnahme dienen, kommen als Herde 
fur die Bildung der grossen Nesselkapseln in Betracht, die dann den neuen 
Sprossen zugute kommen. 

Schliesslich sind die interessanten Befunde von WULFERT (1902) und 
von SPLETTSTOSSER (1924) zu erwahnen. Beide haben, der erstere fur Gono- 
thyrea Loveni, der letztgenannte fiir Laomedea brochi, das gelegentliche Auf- 
treten von Nesselkapseln im Entoderm im Embryonalstadium gesehen. Eine 
Verwechslung der Gewebearten ist hier nicht moglich. Es liegen charak- 
teristische Unterschiede des Aussehens der Zellen der beiden Keimlager vor 
(vgl. die Abb. 41 Wutrerts). Die Verhaltnisse sind leicht zu uberblicken. 
Das Vorkommen der Nesselkapseln im Entoderm ist nicht regelmassig. Ge- 
wohnlich kommen die Nesselkapseln auch im Ektoderm des Embryos nur 
sparlich vor. Nach den tbereinstimmenden Angaben der Verfasser findet 
man indessen Individuen, bei denen die Nesselkapseln in ausserordentlich 
grosser Anzahl im Ektoderm auftreten, und sie sind nun auch im Entoderm 
reichlich vorhanden. Dies stimmt mit den Verhaltnissen bei Clava uberein. 
Die Nesselkapselbildung ist bei den oben beschriebenen Hungertieren sowohl 
im Ekto- als auch im Entoderm sehr stark. Man hat den Eindruck, dass 
normal irgendein Faktor die Tendenz zur Nesselkapselbildung hemmt. Dieser 
Faktor kann indessen durch eine Veranderung der physiologischen Verhalt- 
nisse geschwacht werden. Welcher Art diese Veranderung bei den Embryonen 
ist, kann natirlich nicht angegeben werden. Bei Clava haben wir einen 
Faktor, den Hunger, nachgewiesen. 

Nach BouLENGER (a. a. O.) kann eine Nesselkapselbildung bei Moerisia 
in den Hoden (Spermarien) vorkommen. Dies gilt auch fiir Clava (vgl. 
Ktun, 1916, S. 523), und zwar konnten wir auch die frithesten Stadien der 
Nesselkapselbildung in Zellen beobachten, deren Aussehen sich von den 
iibrigen Spermatogonien nicht unterschied. Dieses eigentiimliche Verhalten 
akzeptiert BoULENGER, ohne eine Einwanderung von Cnidoblasten anzu- 
nehmen, weil die Spermatogonien angeblich aus dem Ektoderm stammen 
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sollen. Indessen ist die Ausbildung von Nesselzellen aus Spermatogonien 
kaum weniger merkwiirdig als die aus Entodermzellen. Die Keimblattzuge- 
horigkeit der Keimzellen ist zweifelhaft (vgl. die Darstellung KUuNns (1914). 
Allerdings stammen nach Harm (1902) die Keimzellen von Clava aus im 
Ektoderm gelegenen Zellen. Die Anzahl unserer Beobachtungen iiber die 
Nesselkapselbildung im Hoden ist nicht gross genug, um zu entscheiden, ob 
beide Sorten Nesselkapseln hier gebildet werden konnen. Bisher habe ich nur 
den grosseren Typus gefunden. 


VII. SPIELT DER KERN EINE ROLLE BEI DER SEKRETO- 
RISCHEN TATIGKEIT DER ENTODERMZELLEN? 


Wir sind jetzt bei dem Problem angelangt, das unsere fritheren Clava- 
Studien veranlasste. Wir wollen dann mit einem Fall anfangen, wo die Ver- 
haltnisse besonders deutlich liegen. 

Fig. 19 gibt eine Schleimdrtisenzelle des Gastralabschnittes wieder. Fixie- 
rung nach CHAMPy und Farbung mit Eisenhamatoxylin. Das Plasma hat in 
diesem Stadium der Zelltatigkeit einen ausgepragt wabigen Bau. Die Zellen 
erinnern in der Tat etwas an die Schleimzellen der Haut von J/y.xine, die 
SCHREINER (1917) untersucht hat. Der Kern hat einen zackigen Umriss. Die 
Fortsatze des Kernes gehen in das Zytoplasma ohne Grenze tuber. In der Mitte 
des Kernes haben wir einen basophilen Kernkorper, oder vielleicht ist es 
richtiger, hier die Bezeichnung Amphinukleolus zu benutzen. Fig. 20 gibt 
einen ahnlichen Kern einer Schleimzelle wie- 
der; der einzige Unterschied ist der, dass wir ‘RS 
hier einen noch homogener_ erscheinenden 
Kernsaft haben. Wenn man am fixierten Ma- 
terial einen solchen Kern wie den in Fig. 20 
abgebildeten mit einem  blaschenformigen 
Kern vergleicht, bekommt man den Eindruck, 
dass der Kernsaft in dem erstgenannten Falle 
verdichtet worden ist. Wir haben schon 1918 
von einer unter gewissen Umstanden eintre- 
tenden ,,Gelatinierung’’ des Kernsaftes ge- 
sprochen. Zu dieser Frage wollen wir spiter 
zuruckkommen. Eine Tatsache ist hier sicher: 
die beschriebenen Kerne der Fig. 19 und 20 
sind aus blaschenformigen Kernen entstanden. 

Wir finden namlich andere Schleimzellen, bei 
denen der Kern ein ,normaleres‘’ Aussehen 


: : Fig. 19. Schleimdrtisenzelle aus 
ha Der Kern ist oer und durch eine dem Gastralabschnitt. CHAMPY— 


glatte Oberflachenschicht abgegrenzt. Im In- Eisenhamatoxylin. Etwa 3000 X. 
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neren sind die morphologisch sichtbaren Bestandteile in einem hellen 
Kernsaftraum eingeschlossen. CHAMBERS (vgl. 1924) hat durch Mikro- 
dissektion in den Bau des blaschenformigen Kernes einen Einblick be- 
kommen. Er findet, dass hier eine Kernmembran vorhanden ist; das Innere 
des Kernes ist meistens flussig, wenn man von besonderen geformten Be- 
standteilen absieht. Obgleich wir keine ahnlichen Versuche an Clava vor- 
genommen haben, durfen wir doch annehmen, dass die blaschenformigen 
Kerne wenigstens in gewissen Stadien der Tatigkeit sich so verhalten wie 
sie CHAMBERS beschrieben hat (vgl. hierttber weiter unten). Jedenfalls deutet 
das mikroskopische Bild darauf hin, dass eine tiefgreifende physikalische Ver- 


Fig. 20. Schleimdrisenzelle aus dem Fig. 21. Schleimdrusenzelle aus dem 
Gastralabschnitt. CHampy—Eisenhama- Gastralabschnitt. CHAmMpy—Eisenhama- 
toxylin. Etwa 3000 X. toxylin. Etwa 3000 X. 


anderung des Kernsaftes die Entstehung solcher Kerntypen wie der in Fig. 19 
und 20 abgebildeten bewirkt. Es kann hier nicht eingewendet werden, dass 


eine Schleimzelle mit einem Kern, wie die erwahnten Figuren zeigen, einem 
anderen Zelltypus angehoren als einem solchen mit blaschenformigem Kern. 
Dieser Zelltypus ist dazu viel zu ausgepragt und man kann deutlich sehen, 
dass es sich nur um verschiedene morphologisch sichtbare funktionelle Stadien 
handelt. Sowohl blaschenformige als eckige Kerne werden auch in dem Pro- 
boscisteil des Entoderms gefunden. Die erstgenannten sind hier gewohnlicher. 
Die Veranderung des Kernes ist nicht mit dem Stadium der Fig. 20 abge- 
schlossen. Es kann allmahlich der ganze periphere nicht basophile Teil des 
Kernes mit dem Plasma zusammenfliessen. Ein solches Stadium findet man 
auf Fig. 21 dargestellt. Die Fixierung und Farbung war dieselbe wie die oben 
bei Beschreibung der Fig. 19 und 20 angegebene. Von dem ganzen Kern ist so- 
mit nur das basophile Kernkorperchen erhalten geblieben. Besonders pragnante 
Bilder der verschiedenen Stadien des aus unserer Schilderung zu erschliessen- 
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den Vorganges erhielten wir bei Azanfarbung. Bei dem blaschenfoérmigen 
Kern ist das Kernkérperchen rot gefarbt, in dem zackigen Stadium ist 
der ganze Kern rot gefarbt und schliesslich sieht man in ahnlichen Stadien 
wie dem auf Fig. 21 dargestellten ein kleines rotes Korperchen sich gegen 
das blau gefarbte Zytoplasma hervorheben. Die azangefarbten Praparate 
zeigen, dass nicht etwa ein Teil des das Kernkérperchen umgebenden Teiles 
der Zelle sich wie Kernsubstanz verhalt, sondern der Farbungs- 
reaktion nach verhalt sich dieser Teil ganz wie das 
ubrige Zytopasma. 


Die geschilderten oder richtiger erschlossenen Vorgange erinnern sehr 
an die Schilderung ScHREINERs (a. a. O.) fiir die schon erwahnten Schleim- 
zellen von Myxine. Die ,,Kernverinderungen werden durch das Auftreten 


Fig. 22. Kern des Ten- 
takelentoderms. CHAMPY Fig. 23. Kern des Tentakelentoderms. 
—Eisenhamatoxylin. CHamMpy—Eisenhamatoxylin. Etwa 3 100 X. 

Etwa 3 100 X. 
kleiner zackiger Unebenheiten an der fruher glatten Oberflache des Kernes 
eingeleitet‘‘. — ,,Wahrend der Entwicklung dieser Fortsatze nimmt der Kern 
an Grosse erheblich ab.“‘ — ,,Gleichzeitig verliert er seine lichte Farbe, indem 
er einen immer dichteren und kompakteren Bau bekommt* (SCHREINER, 
a. a. O., S. 176). 

Wir haben nicht entscheiden konnen, ob die Schleimzellen nach einem 
solchen Zyklus wie dem geschilderten zugrunde gehen oder nicht. Es ist mog- 
lich, dass die ganze Driisenzelle sich in Sekret umwandelt. Wir haben aber 
keine Anhaltspunkte fiir eine solche Auffassung bekommen konnen. 

An zweiter Stelle wollen wir einige Beobachtungen an dem Tentakel- 
Entoderm eines Hungerindividuums anfuhren. Die Kerne sind hier gross, es 
handelt sich um einen leicht erkennbaren Zelltypus. Man kann folglich nicht 
den Einwand machen, dass es sich um verschiedene Zelltypen und nicht um 
verschiedene Stadien eines physiologisch-morphologischen Vorgangs handelt. 
Fig. 22 stellt einen blaschenférmigen Kern des Tentakelentoderms dar, der 
in seinem Aussehen fast identisch ist mit dem in Fig. 3, Taf. I, 1918 ab- 
gebildeten. Man sieht hier, dass das Kernkorperchen nicht einheitlich gebaut 
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Fig. 24. Kleiner kompak- 
ter Kern einer Tentakel- 
entodermzelle. Um den 
Kern zahlreiche Kornchen. 
CHAMPY—Ejisenhamatoxy- 
lin. Etwa 3100 X. 
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ist. In dem basophilen Teil eingeschlossen liegt ein 
nicht basophiler Teil. Es liegt nahe, diesen als Kern- 
korperchen in engerem Sinne, ,,Plasmosom“ 
1883) zu bezeichnen, eine Auffassung, die durch ver- 
schiedene Tatsachen in hohem Masse wahrscheinlich 
gemacht wird. Fig. 23 stellt einen benachbarten Kern 
dar, dessen Aussehen ein anderes ist. Der Kernsaft- 
raum erscheint im Praparat nicht hell wie in dem 
Objekt der Fig. 22. Man hat wiederum den Eindruck, 
dass der Kernsaft dichter geworden ist. Weiter ist 
der Kernsaftraum mit Kornchen gefullt. Eine scharfe 
Begrenzung des Kernes gegen das Zytoplasma ist 
nicht tberall zu sehen. Wir wollen aber nicht allzu 
grosses Gewicht auf dieses Verhalten legen. Fig. 24 
stellt noch einen Tentakelentodermkern mit umliegen- 
dem Zytoplasma dar. Hier findet man ein basophiles 
Korperchen, das gerade beztiglich Grosse, Form und 
Farbbarkeit dem Kernkérperchen der beiden soeben 
geschilderten Kerne ahnlich ist. Um dieses Korper- 
chen herum liegen im Zytoplasma zahlreiche Korn- 
chen, die uns sehr an diejenigen erinnern, die wir 
schon anlasslich der Fig. 23 besprochen haben, die 
aber hier innerhalb des Territoriums des Kernes 
lagen. Solche Kerne wie der letztgeschilderte sind 
nicht gerade gewohnlich im Tentakelentoderm. Bis- 
weilen kénnen sie in einer gewissen Anzahl erschei- 
nen. Es scheint mir, dass der Hungerzustand die Er- 
scheinung befordert, aber bestimmt will ich mich 
nicht dartiber aussprechen. 

Wie sind die Bilder zu deuten? Soweit ich sehen 
kann muss der Vorgang der sein, dass der blaschen- 
formige Kern sich sozusagen Offnet und dadurch dem 
Zytoplasma die in dem Kern fabrizierten Einschlusse 
uberliefert. 

Unsere Beobachtungen am fixierten Material 
werden auch durch Beobachtungen am _ lebenden 
Tiere vervollstandigt. Es wurden hier in gewissen 


Fallen im Tentakelentoderm neben den grossen Kernen kleinere beobachtet. 
Die Groéssenverhaltnisse entsprechen denen, welche wir nach den Schnitt- 
bildern beschrieben haben. Die grossen Kerne zeigen auch in lebendem Zu- 
stande deutlich das starker lichtbrechende Kernkorperchen. Granula konnen 
mitunter, obgleich schwach, im Kerninneren beobachtet werden. Eine Brown- 


32 


; 
\ 
\ 
\ 
\ 
+ 
¢ 
~ 
too ™% il 
© 
‘ 
\ 
| 
: 
i, 
|_| 


DIE HISTOPHYSIOLOGIE VON CLAVA SQUAMATA 


sche Molekularbewegung der Einschliisse des Kernes wurde nie beobachtet. 
Die kleinen Kerne werden als helle homogene Korperchen in dem Zytoplasma 
wahrgenommen. Man hat ausserdem den Eindruck, dass die Oberflachen 
dieser Kerne kleine zackige Unebenheiten besitzen. Diese sind aber in dem 
beschriebenen Falle wenig ausgesprochen. Um den kleinen Kern herum findet 
man im Zytoplasma lichtbrechende Kornchen, die unzweifelhaft mit den- 
jenigen identisch sind, die schon bei Besprechung der Fig. 23 und 24 erwahnt 
worden sind. Wir wiederholen noch einmal: Es handelt sich in dem Tentakel- 
Entoderm nicht um verschiedene Zelltypen mit verschiedenartigen Kernen. Es 
muss sich um verschiedene physiologische Zustande handeln. 

Dieselben Erscheinungen, die jetzt fiir das Tentakel-Entoderm geschil- 
dert worden sind, konnen sich in der Tat auch in den bei der Verarbeitung 
der Nahrung direkt tatigen Entodermzellen zeigen, wovon wir uns durch 
uberaus zahlreiche Beobachtungen tberzeugt haben. Die betreffenden Vor- 
gange finden besonders bei starker funktioneller Tatigkeit der Zellen, d. h. 
nach Nahrungsaufnahme, statt. Wir wollen zunachst die sogenannten blas- 
chenfoérmigen Kerne schildern. Man wird bald finden, dass keineswegs alle 
gleich sind. Wenden wir uns zunachst der Fig. 10a, Taf. III zu. Hier beob- 
achten wir einen Kern mit einem hellen Kernsaftraum. Das Kernkorperchen 
ist wie immer bei der Azanfarbung rot. In dem Ausseren Teil des 
Kernes sind graugelblich gefarbte Kornchen vorhanden. Bezitiglich der Farbe 
unterscheiden sich diese Kornchen bei der erwahnten Methode sehr wohl von 
dem Kernkérperchen. In anderen Fallen finden wir indessen, dass die ent- 
sprechenden Kornchen rot gefarbt sind. Es ist weiter zu beobachten, dass der 
periphere Teil des Kernes dichter erscheint als der helle zentrale Raum, von 
dem schon die Rede war. Fig. 11a, Taf. III zeigt einen anderen Kern (aus 
dem Stielentoderm). Der helle Raum scheint hier mehr eingeengt, der dich- 
tere Raum ist breiter. In diesem finden wir wie vorher die graugelben 
Kornchen. In Fig. 11 b, Taf. IIL ist der helle Raum um das Kernkorperchen 
herum ganz eng. Die Anzahl der Kornchen in dem offenbar verdichteten 
Kernsafte ist betrachtlich grésser als in den beiden vorher geschilderten 
Fallen. Fig. rob, Tat. III zeigt eine Zelle mit einem kleinen kompakten 
Kern. Es soll hervorgehoben werden, dass die Kerne Fig. 10a und b, Taf. II 
ganz nebeneinander in demselben Entodermwulst eines Tieres liegen, das 
gefuttert worden ist. Man sieht, dass der Kern Fig. 10 b, Taf. III vollstandig 
mit dem Kernkorperchen des Kernes Fig. 10 a, Taf. III betreffend Grosse und 
Farbung tbereinstimmt. Zu dem kommt noch, dass man in dem Zytoplasma 
der Fig. 10b, Taf. III Kornchen findet, die ganz ahnlich den Kornchen 
innerhalb der blaschenformigen Kerne sind. Fig. 25 gibt einen Abschnitt der 
Entodermwand eines Tieres wieder, das mit Eidotter gefuttert worden war. 
Bei a findet man eine Zelle mit kleinem kompaktem Kern. In dem Plasma 
um diesen herum sind kleine Kornchen vorhanden. In der Zelle b hat man 
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einen blaschenférmigen, aber durchweg ziemlich stark chromatischen Kern 
mit deutlichen Kernkérperchen, der der Grésse nach mit dem Kern der Zelle 
a ibereinstimmt. Bei c Fig. 25 ist ein Kern abgebildet, der zunachst an den 
gefullten Typus erinnert, sich aber von diesem durch seine Vakuolisierung 
unterscheidet. Wir haben schon 1918 zahlreiche solche Kerne auf unserer 
Tafel 2 abgebildet. Es ist wohl wahrscheinlich, dass diese Art von Kernen 
durch eine Vakuolisierung aus den kompakten Kernen entstehen. Sie er- 
innern an solche Kernkorperchen wie die in Fig. 22 wiedergegebenen. Wahr- 
scheinlich bestehen die kompakten Kerne wie die Kernkérperchen der blas- 


Abschnitt der Ektoderm- Fig. 26. Abschnitt der Ektodermwand 
wand eines Tieres, das mit Eidotter eines Tieres, das mit Eidotter gefit- 
gefuttert worden war. a Zelle mit tert worden war. b/.K blaschenformige 
kompaktem basophilem Kern, } mit Kerne, in einer mehr distalen Reihe 
blaschenformigem, stark basophi- kompakte Kleinkerne (nahe Pl). PI 
lem, c mit kleinem vakuolisiertem und PF Teile des Plasmanetzes. Ei Ei- 
Kern. CHAmMpy—Eisenhamatoxylin. dotterbrocken. ZENKER—Eisenhamato- 

Etwa 3100 X. xylin. 
chenférmigen Kerne (vgl. oben) aus zwei Arten von Komponenten. Die eine 
ist die eigentliche chromatische, die andere eine nukleolare in engerem Sinne. 
Bei Quellung der letztgenannten entstehen die vakuolisierten Kleinkerne. 
Diese Verhaltnisse werden durch unten mitgeteilte Tatsachen weiter geklart. 
Es scheint uns wahrscheinlich, dass die Nukleolarsubstanz zu Kornchen um- 
gewandelt werden kann, wie es SCHREINER (a. a. O.) fiir gewisse Drusen- 
zellen der Myxine-Haut beschrieben hat. Dafir spricht das mehrfach be- 
obachtete Verhalten, dass kleine Kornchen innerhalb der Kernkorperchen 
oder der kompakten Kleinkerne vorhanden sein konnen. Fig. 9 a, Taf. II zeigt 
einen kompakten Kern aus dem Stielentoderm eines Tieres; neben dem 
kleinen Kern liegt ei Haufchen kleiner Kornchen, die an die in den blaschen- 
formigen Kernen becbachteten Kornchen erinnern. Fig. 9 b, Taf. II zeigt einem 
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benachbarten Kern, der nicht viel grésser als der kompakte Kern ist, aber 
Einzelheiten in seinem Bau leichter erkennen lasst. Uber die Geschichte eines 
solchen Kernes konnen wir nattirlich nichts aussagen. Bei ihrer Beobachtung 
entsteht aber wieder die Frage, ob die kleinen kompakten Kerne sich zu blas- 
chenformigen Kernen organisieren kénnen. Wir k6énnen leider diese Frage 
nicht exakt beantworten, halten aber eine solche Méglichkeit fir die kom- 
pakten Kerne des Stielentoderms keineswegs ftir ausgeschlossen. 

Die Genese der kompakten Kleinkerne aus blaschenfoérmigen Kernen 
kann vor allem bei der Bildung der oben geschilderten sogenannten 
Wanderzellen festgestellt werden. Wir erwahnten schon, dass solche Zellen 
sehr bald nach der Aufnahme grosserer Nahrungskorper gebildet werden. 
Wir fanden weiter, dass diese Zellen aus sogenannten Eiweisszellen ent- 
stehen, bei denen im Zustande der funktionellen Ruhe ein  blaschen- 
formiger Kern vorhanden ist. Man kann nun alle Ubergange zwischen blas- 
chenformigen Kernen mit zahlreichen Kornchen zu Kleinkernen finden, 
die von einem Schwarm dichter Kornchen im Zytoplasma umgeben sind. 
Unsere neuen Beobachtungen stellen unzweifelhaft fest, dass diese Kornchen 
von Sekretnatur sind oder Vorstufen eines Sekretes bilden. Bei der Fixierung 
kurz nach der Verfiitterung findet man namlich schon die Kornchen, ehe 
von einer Nahrungsaufnahme von seiten der Zellen die Rede sein kann, Nach 
den angefthrten Beobachtungen scheint es ausserdem unzweifelhaft, dass die 
Kornchen aus den blaschenformigen Kernen stammen. Die Wanderzellen be- 
sitzen fast durchweg die kleinen kompakten Kerne (vgl. Fig. 10). Das Plasma 
dieser Zellen ist stark amoboid, was auf eine geringe Viskositat der betreffen- 
den Zellen hindeutet. Es ist moglich, dass irgendein Zusammenhang zwischen 
dem Zustande des Kernes und des Zytoplasmas vorliegt. Nach der Umwand- 
lung des blaschenformigen Kernes in einen kleinen kompakten wird die Nei- 
gung zur Pseudopodienbildung offenbar stark erhoht. Wie schon erwahnt 
findet man indessen kompakte Kerne auch in der Korperwand. Hier kann 
auch die Vermehrung der Anzahl der kompakten Kerne unter der Reizwir- 
kung der Nahrung beobachtet werden. Fig. 26 zeigt ein Stick eines Eidotter- 
brockens, das von den Plasmafiden (P/) gegen die Zelloberflachen einer 
Krypte geftthrt worden ist. In der Kryptenwand findet man in einer vorderen 
Reihe nur kompakte Kleinkerne, in einer hinteren Reihe liegen die blaschen- 
formigen Kerne. In den Zellen, die zunachst von dem Reiz getroffen worden 
sind, hat die Umwandlung stattgefunden. Die Zellen mit einer mehr ver- 
senkten Plasmamasse sind dagegen intakt geblieben. 

Von den kleinen Kernen wurden in dem in Fig. 26 abgebildeten Fall 14 
gemessen. Der mittlere Durchmesser war 1,1 + 0,0s u. Die Kernkorperchen 
der blaschenformigen Kerne zeigten den Durchmesser I + 0,08 14. 
Differenz der Grosse: 0,1 + 0,11, d. h. gar keine Differenz. 
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ANALYSE DER BILDUNG DER KLEIN- 


KERNE. 


Vill. ZUR WEITEREN 


Es ist schon oben das Farbenverhaltnis der blaschenformigen Kerne der 
Entodermzellen nach Azanfarbung beschrieben worden. Wir sahen, dass die 
granulaformigen Einschlusse sich bald rot, bald graugelb farbten. Die erst- 
genannte ist die Farbung des Chromatins. Diese Farbe finden wir auch bei den 


Kernkorperchen. Dieselben Unterschiede wie bei der Azanfarbung wurden 
auch bei Eisenhamatoxylinfarbung nach HEIDENHAIN gefunden. In einigen 
Kernen ist nur das Kernkérperchen basophil, der ubrige Teil des Kernes farbt 
sich rein plasmatisch. In anderen Fallen sind auch die Kornchen ausserhalb 
des Kernkorperchens basophil. Dieselbe Erfahrung wurde auch bei Gallo- 
zyaninfarbung gemacht. Hier sah man Ofter als bei den beiden schon ge- 
nannten Farbungen ein im optischen Schnitt reifenformiges Kernkorperchen 
bei den Entodermzellen. Das Zentrum des Kernkorperchens ist ungefarbt. 
Dies hangt sicher damit zusammen, dass die Farbung mit Gallozyanin mehr 
elektiv ist als die vorher genannten Farbungen. 

Schliesslich sind wir dazu tbergegangen, die FruLGENsche Nukleal- 
reaktion zu verwenden (vgl. FEULGEN und ROsSENBECK, 1924). Die Nukleal- 
reaktion erlaubt den mikrochemischen Nachweis von Nukleinsaure vom Typus 
der Thymonucleinsaure. Man behandelt die Schnitte nach FEULGEN eine ge- 
wisse Zeit mit warmer I-n Salzsaure, wobei eine Hydrolyse der Nukleo- 
proteide unter Freigebung von Nukleinsaure eintritt. Diese letztere verbindet 


sich, wenn sie von dem Typus der Thymonukleinsaure ist, mit Fuchsin- 


schwefelsaure zu einer rot gefarbten Verbindung. Die nicht hydrolysierten 


Praparate ergaben in unseren Versuchen keine Farbung mit der Fuchsin- 
schwefelsaure. Nach der Hydrolyse erhielten wir dagegen eine sehr schone 
distinkte Kernfarbung. Die Reaktion der hydrolysierten Praparate zeigt, dass 
das Kernkorperchen der Entodermzellen an seiner Oberflache mit 
einer Lage von nach FruLGEeN nachweisbarer Nukleinsaure bedeckt ist. Da- 


gegen ist das Innere des Kernkérperchens frei von Nukleinsaure. Die grossen 


blaschenformigen Kerne des Entoderms sind uberhaupt recht blass gefarbt. 

Man erkennt aber im allgemeinen, dass die Kornchen ausserhalb des 
Kernkoérperchens auch Nukleinsaure enthalten. Bei Verminderung des Kern- 
volums z. B. bei der Nesselkapselbildung im Ento- oder Ektoderm wird die 
Farbung stirker. Bei den eingedellten Kernen finden wir eine starke Far- 
bung dispergierter Kornchen. Auch bei Zellen in Drisentatigkeit, z. B. in 
den Schleimdriisenzellen und auch in den Reservezellen, ist eine starke Far- 
bung dispergierter Kornchen vorhanden. Die Ektodermzellen farben sich 
iberhaupt starker als die Entodermzellen. Die Nukleinsaure ist hier nicht zu 
einem Kernkorperchen konzentriert, sondern ist in Form dispergierter Korn- 
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chen vorhanden. Nach diesen Befunden kénnte man denken, dass bei dem 
in dem vorhergehenden Abschnitte beschriebenen Vorgang des Uberfliessens 
von Kornchen aus dem Kern in das Zytoplasma Nukleinsiure aus dem Kern 
eliminiert wird. Es gelang uns aber nie, in dem Zytoplasma 
nach Feutcen gefarbte Koérnchen nachzuweisen. Indessen 
bekamen wir deutliche Anhaltspunkte daftir, dass vor der beschriebenen 
Elimination des peripheren Teiles chemische Veranderungen in dem 
Kerne stattfinden. Wir fanden namlich einzelne Kerne des Entoderms, 
bei denen ein stark gefirbtes Kernkérperchen vorhanden war. Ausser- 
dem fand man in den betreffenden Kernen K6rnchen, die ungefarbt 
waren. Schliesslich sahen wir Kleinkerne, die immer ziemlich stark ge- 
farbt und um die im Plasma ungefarbten Koérnchen vorhanden waren. Ein 
solches Verhaltnis herrscht auch in den Wanderzellen. Ihr kleiner Kern 
zeigt eine kraftige Nuklealreaktion, wahrend das bei den Sekretkérnchen im 
Zytoplasma keineswegs der Fall ist. Man erkennt hier auch sehr schon, dass 
die Kleinkerne nicht einheitlich gebaut sind, wie man z. B. manchmal nach 
Eisenhamatoxylin-Farbung den Eindruck hat. Neben dem nukleinsaurehal- 
tigen Bestandteil enthalten sie Substanzen, die wir kurzweg Nukleolarsub- 
stanzen benennen konnen. Aus unseren Beobachtungen geht recht klar her- 
vor, dass wir bei der Einverleibung des peripheren Teiles des Kernes mit 
dem Zytoplasma es sicher nicht mit dem Ausstossen von nach FEULGEN nach- 
weisbaren nukleinsaurehaltigen Bestandteilen zu tun haben. Diese konzen- 
trieren sich zu dem Kernkorperchen, der dadurch an Farbbarkeit gewinnt. 
Es ist, wie schon hervorgehoben, durchweg der Fall, dass je kleiner 
die Kerne sind, desto starker werden sie gefarbt. Wir 
erinnern an unsere oben gemachte Angabe fur die Bildungszellen der Nessel- 
kapseln. Was von dem Kern bei seiner Verkleinerung abgegeben wird sind 
nicht nach FEULGEN nachweisbare nukleinsaurehaltige Bestandteile. Die im 
vorigen Abschnitt beschriebenen Vorgange des Hinubertretens von Kornchen 
in das Zytoplasma sind somit nicht als ein Chromatinaustritt 
zu bezeichnen. Wenn man aus den qualitativen Daten zu_ urteilen 
wagt, bleibt der Nukleinsauregehalt des Kernes auch bei starker Stoffabgabe 
ziemlich konstant. 

Fig. 12 a, Taf. III gibt eine Zelle mit kompaktem Kleinkern aus dem 
Epithelverband des Entoderms eines mit Mytilus gefiitterten Tieres wie- 
der. Fig. 12 b, Taf. III stelit eine Wanderzelle desselben Tieres dar. 
Man bemerkt, dass das Plasma der beiden Zellen nach Azan blau ge- 
farbt ist. Vielleicht darf man auch hier einen Hinweis auf chemische 
Veranderungen der aus dem Kern austretenden Substanzen sehen. Wenn 
diese mit dem Zytoplasma einverleibt werden, verandert sich ihre Far- 
bungsreaktion dem Azan gegeniiber. Eine Blaufarbung mit Azan deutet 
mit einiger Wahrscheinlichkeit das Vorhandensein von Mucin im Zyto- 
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plasma an. Wir erinnern an die schéne Blaufarbung der Schleimdrusen- 
zellen. Das Verhalten bei der Farbung deutet somit hier wie in den 
Schleimdrusenzellen (vgl. S. 31) eine Umwandlung des mit dem Zytoplasma 
einverleibten Teiles des Kernes zu Mucin an. Diese Schlussfolgerung ist 
naturlich recht hypothetisch, da sie sich auf einer nicht streng spezifischen 
Farbreaktion aufbaut. Dass man es bei der Veranderung des farberischen 
Verhaltens doch mit einer chemischen Veranderung zu tun hat, ist wohl 
ausserordentlich wahrscheinlich. Der Auflésung der Grosskerne scheint eine 
Verdichtung des Kerninhaltes vorauszugehen. In einigen Fallen haben wir 
bei Azanfarbung schon bei den auf diese Weise verwandelten Grosskernen 
einen Anflug von Blaufarbung des Kernsaftes beobachten k6onnen. Dies 
scheint uns der Beginn des Prozesses zu sein, von dem schon die Rede war 
und der durch die Veranderung in dem farberischen Verhalten zum Aus- 
druck kommt. Auch nach Azanfarbung sieht man oft gleichwie eine Durch- 
locherung der Kernkorperchen und der Kleinkerne; bisweilen ist auch eine 
grossere Vakuole in denselben zu beobachten. 

Die Kleinkerne sind auch in dem verdauenden Teil des Entoderms am 
lebenden Material beobachtet worden. Man sieht hier eine wenn auch nicht 
besonders ausgesprochene zackige Form dieser Kerne. Der zackige Umriss 
der Kleinkerne wurde auch manchmal am fixierten Material nachgewiesen. 

Unsere mit Hilfe der Nuklealreaktion und der Azanfarbung gewonnenen 
Ergebnisse zeigen, dass die Bildung der Kleinkerne ein viel komplizierterer 
Vorgang ist als es zunachst — bei Verwendung von weniger spezifischen 
Farbungsmethoden -— den Anschein hat. Die Nuklealreaktion und die Gallo- 
zyaninfarbung haben auch den Bau des Amphinukleolus der blaschenformigen 
Entodermkerne aufgeklart. Der zentrale und grosste Teil desselben entspricht 
einem Kernkorperchen im engeren Sinne (einem Plasmosom). Auf der Ober- 
flache desselben ist aber ein Niederschlag aus Chromatin vorhanden. Hier 
konzentriert sich mitunter die gesamte Chromatinmenge des Kernes; bei 
solchen Kernen kann eine Einverleibung des peripheren Teiles in das Zyto- 
plasma stattfinden. Der kompakte Kleinkern, der dabei entsteht, erhalt somit 
neben Nukleolarsubstanz das Chromatin des urspringlichen Kernes. 


IX. UBER DIE BILDUNG DER SEKRETGRANULA IN DEN EI- 


WEISSDRUSENZELLEN. 


Oben sind schon die sogenannten Eiweisszellen geschildert worden. Die 
Sekretkornchen werden in grosser Menge in diesen Zellen gebildet. Wie ent- 
stehen die manchmal uberaus zahlreichen grossen Kornchen der sogenannten 
Eiweisszellen? Praparate, die nach CHAmpy fixiert und nach Kutt gefarbt 
worden waren, haben einen Beitrag zur Beantwortung dieser Frage geben 
konnen. Fig. 15 c, Taf. 1V zeigt eine Zelle, bei der wir um den Kern herum eine 
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fadige Struktur finden, die sich violett farbt. Es ist offenbar, dass die Korn- 
chen, die, wie schon oben genannt, sich nach Kutt rot farben (Fuchsinophil) 
in Kontakt mit der genannten Filarmasse gebildet werden. Eine Reihe verglei- 
chender Beobachtungen macht es sicher, dass die geschilderte Filarmasse 
nach einer kraftigen Kornchenbildung verschwindet. Es ist kaum wahr- 
scheinlich, dass die Filarmasse nur ein Bildungsmaterial fiir die Kornchen 
darstellt. Das ist schon aus dem Grunde unwahrscheinlich, weil das Volum der 
Kornchen, die sich bilden, weit dasjenige der Faden tbertrifft. Man hat 
mehr Fug ftir die Auffassung, dass die Faden Trager katalytischer Wir- 
kungen sind, die zur Kérnchenbildung fithren (vgl. auch ScCHREINER, 1917). 
Die geschilderten Faden erinnern sehr an das Mitom der Ektoderm- 
zellen (vgl. oben). Sie farben sich aber nach Kull eher wie das Chro- 
matin nach den Angaben der Autoren. Dieselben Zellen sind auch in 
Praparaten beobachtet worden, die mit Gallozyanin (nach ZENKER-Fixierung ) 
gefarbt worden waren. Hier sah man deutlich um den Kern herum blau ge- 
farbte Bestandteile des Zytoplasmas, die sonst nicht in den Entodermzellen 
beobachtet werden kénnen. In den letzterwahnten Priparaten findet man 
weiter, dass der Kern in den beschriebenen Zellen viel starker blau gefarbt 
wird als die meisten Entodermzellen. Mit der Nuklealreaktion haben wir auch 
hier keine Farbung von Plasmabestandteilen erzielt. 

In den nach KuLv gefarbten Praparaten wurde bisweilen eine Violett- 
farbung der Kernsubstanz gefunden (vgl. Fig. 15 a, Taf. IV). Das Chromatin- 
material ist hier ziemlich fein verteilt. Ein Karyosom fehlt den Kernen. An 
den Kern gedrangt sehen wir die sich ausbildende Filarmasse. 

Man konnte geneigt sein, aus den erwahnten Beobachtungen auf einen 
nuklearen Ursprung der Faden schliessen zu wollen. Sie waren demnach als 
»Chromidien im Sinne GOLDSCHMID's (1904, 1910) anzusprechen. In dieser 
Form ware sicher die Schlussfolgerung zu weitgehend. Ein Austreten der 
Faden als geformte Elemente aus dem Kern konnte nicht festgestellt werden 
und ist mir auch nicht wahrscheinlich. Dagegen kann man angesichts der 
geschilderten Bilder kaum daran zweifeln, dass bei der Ausbildung der Faden 
eine lebhafte Wechselbeziehung zwischen Kern und Zytoplasma stattfindet. 
Es konnen natiirlich Substanzen in geléster Form aus den Kernen in das 
Zytoplasma hintibertreten, die dann bei der Ausbildung von Strukturen im 
Zytoplasma mitwirken oder sich auf dort schon vorhandene Strukturen nieder- 
schlagen. 

Seitdem die Filarmasse eine gewisse Entwicklung erreicht hat, verandert 
sich das Bild der Kerne. Die violette Farbe verschwindet. Es bildet sich das 
Kernkorperchen aus (Fig. 15 ¢, Taf. IV). Dieses hat nach Kuci-Farbung 
eine karminrote Farbe. Fig. 15 b, Taf. IV zeigt eine Zwischenstufe in dem 
angegebenen Vorgang. Ein Kernkorperchen ist gebildet worden. Violette Be- 
standteile des Kerns sind indessen vorhanden. 
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Es ist nach den in diesem Abschnitt geschilderten Tatsachen wahrschein- 
lich, dass der Kern wenigstens indirekt eine Rolle fur die Bildung der Sekret- 
kornchen der Eiweisszellen spielt. Eine mehr direkte Mitwirkung des Kernes 
bei der Bildung von Sekreten haben wir bei den Wanderzellen gefunden. 

Es mag kurz erwahnt werden, dass bei der Bildung der geschilderten 
Sekretgranula der Eiweissdriisen bisweilen lappige Formen der Kerne be- 
obachtet werden. Die Kerne der Eiweisszellen in der Sekretionsphase sind 
verhaltnismassig klein mit einem Durchmesser von 2—3 «. Die Variations- 
breite der Kerne des Entoderms ist sehr gross, I—6 u im Durchmesser. Als 
Durchmesser ist dabei das Mittel aus langerer und kurzerer Achse bei Aniso- 
diametrie des Kerns genommen. 

Eine Mitwirkung besonderer Strukturen bei der Sekretbildung ist viel- 
fach angenommen worden (vgl. hierttber REGAUD und Mavas, 1909, bzw. 
NASSANOV, 1923). Eine solche Rolle wird bald den Plastosomen (Chondrio- 
somen), bald den Golgi-Korpern zugeschrieben. Es ist klar, dass jede Struktur 
in der Zelle als Zentrum chemischer Vorgange eine Bedeutung haben kann. 
Die Enzymwirkungen sind wahrscheinlich vor allem auf Strukturflachen 
begrenzt, an die Enzym und Substrat adsorbiert werden konnen. Es ist nach 
dem Gesagten wohl méglich, dass sowohl Chondriosomen als auch Golgi- 
Korper und Kern fiir die chemischen Vorgange, beispielsweise ftir die Aus- 
bildung von Sekreten, eine Rolle spielen konnen. 


X. SOMATISCHE ZELLTEILUNGEN. 


3isweilen sind Zellteilungen im Entoderm und im Ektoderm beobachtet 
worden. Es ist dabei von Interesse, dass die Teilungen offenbar epidemisch 
sind. Man findet sehr nahe aneinander verschiedene Zellen in Teilung. Be- 
kanntlich hat man (vgl. A. Fiscuer, 1927) in Gewebekulturen beobachtet, dass 
die Zellteilungen epidemisch auftreten. FiscHer (vgl. 1927) hat die bekannte 
Theorie aufgestellt, dass es sich dabei um stoffliche Einflusse handelt, die sich 
von Zelle zu Zelle verbreiten. Fig. 16, Taf.IV stellt eine Entodermzelle dar, bei 
der die Teilungsvorgange cingeleitet worden sind. Der obere Teil dieser Figur 
stellt die gegen das Lumen gerichtete Seite dar. In dem basalen Teil der 
Zelle ist eine grosse Vakuole vorhanden und gegen den Rand dieser Vakuole 
sind die grossen Sekretkérner getrieben. In dem distalen Teil der Zelle finden 
wir eine Strahlungsfigur und neben dieser ein etwas verschwommenes rotes 
K6rperchen, das seiner Grosse nach etwa dem Kernkorperchen der Ento- 
dermzellen entspricht. Das rote Koérperchen streckt sich in die Lange, wie 
Fig. 13, Taf. III zeigt. Beobachtungen in einigen ginstigen Fallen zeigten, dass 
die Chromosomen wahrscheinlich nur aus der ober- 
flachlichen Schicht des Kernkorperchens entstehen, 
wie schon aus den Befunden des vorhergehenden Abschnittes zu _ ver- 
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muten ist. Es ist wohl moéglich, dass bei Kernen mit dispergiertem Chro- 
matin (vgl. vorigen Abschnitt) die Chromosomen mehr entfernt voneinander 
entstehen. Eine Beobachtung spricht dafiir (Farbung nach Feutcen). Die 
Konzentrierung des Chromatins bei Kernen mit gemischten Kernkérperchen 
ist somit ein Spezialfall. Die relative Seltenheit der Teilungen und die 
Schwierigkeit einer Serieneinteilung waren uns Hindernisse fiir eine griind- 
lichere Analyse der Verhialtnisse. Jedenfalls komplettieren unsere Beobach- 
tungen uber die Teilungen der Entodermzellen auf willkommene Weise die 
durch ein Studium des Ruhekerns gewonnene Einsicht in den Bau des Kern- 
korperchens der Entodermzellen. Es hande!t sich, wie schon hervor- 
gehoben, um einen Amphinukleolus, bei dem das Chromatin die 
oberflachliche Schicht bildet. 

Fig. 14, Taf. ill stellt eine Metaphase einer Entodermzelle dar (Azan- 
farbung). Die Spindel hatte in diesem Fall eine tangentiale Stellung, wahrend 
in dem Fall der Fig. 17, Taf. IV die Stellung eine radiale war. Dieser Fall 
gehort, soweit ich beurteilen kann, zu den Ausnahmen. Die Spindel ist dabei 
langer. Eine Polstrahlung ist nicht vorhanden. Die Spindel ist an den Polen 
etwas abgestumptt. Die Kernteilungsfigur der Fig. 17, Taf. IV entstammt 
einem nach CyamMpy und behandelten Praparate. Die Chromosomen 
sind hier karminrot gefarbt. Die Teilungen im Ektoderm sind den fur das 
Ektoderm beschriebenen ahnlich. Die Chromosomen dieser somatischen Tei- 
lungen sind ganz kurz. Ahnliche kurze stabchenférmige Chromosomen findet 
man in ziemlich grosser Anzahl auch bei den Keimzellen und wahrend der 
Entwicklung (vgl. HARM, 1902). 

Es ist interessant den Bau des Plasmas in den sich teilenden Zellen mit 
demjenigen der Zellen, die nicht in Teilung sind, zu vergleichen. Man findet 
in den sich zur Teilung anschickenden Zellen eine gleichmassigere Verteilung 
der Substanzen des Plasmas. Dies geht aus einem Vergleich zwischen Fig. 16 
und 18, Taf. IV hervor. In den Zellen Fig. 18 sehen wir eine mehr faden- 
formige vakuolisierte Struktur des Zytoplasmas, wahrend man in Fig. 16 den 
Eindruck hat, dass das Zytoplasma aus kleinen fein und gleichmassig ver- 
teilten Kornchen aufgebaut ist. Die Plasmavakuolen sind zu einer grossen ein- 
heitlichen Vakuole vereinigt, die wir immer in dem _ einwarts gerich- 
teten Teil der Zelle finden. Hierin gibt sich eine bestimmte Polaritat 
kund. Die bei dem fixierten Material zum Ausdruck kommenden Unter- 
schiede konnen als Ausdruck dafiir aufgefasst werden, dass das Plasma bet 
den sich nicht teilenden Zellen eine grébere Struktur hat als bei den in 
Teilung ecintretenden. Es gelang mir in einigen Fallen, die Teilung von Ekto- 
dermzellen am lebenden Material zu beobachten. Das Plasma war schon 
jedesmal in Teilung, als die Erscheinung beobachtet wurde. Die Zelle wurde 
sanduhrformig eingeschniirt. Das Mitom war der Teilungsachse parallel orien- 
tiert. Im tibrigen konnten keine Einzelheiten unterschieden werden. 
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Es sind einigemal Beobachtungen gemacht worden, die das Vorkommen 


primitiverer Kernteilungsvorgange als die geschilderten andeuten. Bei der 


Schwierigkeit, die Verhaltnisse zu beurteilen, gehen wir nicht auf diese ein. 


XI. KERNVERANDERUNGEN UND KOLLOIDSTRUKTUR. 


Das Hauptproblem dieser Untersuchung war zunachst das: Koénnen ge- 
formte Bestandteile aus dem Kern in das Zytoplasma hinaustreten? Ein 
solcher Nachweis ware deshalb von Interesse, weil durch denselben das Ein- 
greifen des Kerns in den Stoffwechsel des Zytoplasmas auf konkrete Weise 
erwiesen ware. Dass der Kern in den Stoffwechsel des Plasmas eingreift ist 
von vornherein sicher. Das wird schon durch die Tatsache der Vererbung 
bewiesen. Auf die Versuche tiber kernlose Fragmente bei Protozoen sei nur 
kurz hingewiesen (Literatur bei WiLson, 1925, S. 657 ff.). Diese Versuche 
zeigen, dass der Kern fiir die Verdauung und Sekretion notwendig ist. Uber 
das Austreten von geformten Bestandteilen aus dem Kern in das Zytoplasma 
liegt schon eine tberaus grosse Anzahl von Angaben vor. Auf eine eingehende 
Besprechung der Literatur muss hier verzichtet werden. Es sei auf die Werke 
von Cowpry (1924) und Witson (1925) hingewiesen. Besonders wollen 
wir die neueren Untersuchungen von SCHREINER (1917), NAKAHARA (1917— 
18) und HoGBen (1920) erwahnen. Diese Forscher beschreiben einen Aus- 
tritt von Nukleolarsubstanzen aus dem Kern, die dann zur Aus- 
bildung von Sekretprodukten dienen. HocBEN untersuchte bei verschiedenen 
Insekteneiern die Bildung von Granula in den Nukleolen, die dann in das 
Zytoplasma hinaustreten und zur Bildung von Dotterbestandteilen beitragen. 
Witson, der z. B. auch den Schlussfolgerungen SCHREINERs gegentiber sich 
skeptisch verhalt (a. a. O., S. 96), misst offenbar den Ergebnissen HoGBENs 
eine besondere Bedeutung bei. Cowpry (1924) meint, dass ein Austritt von 
Kernsubstanzen (in morphologisch fassbarer Form) kein seltenes Ereignis 
sei (a. a. O., S. 352). ConcLin (1924) weist darauf hin, dass die grosse Ver- 
minderung des Kernvolums, die man bei Zellen in starker Funktion beobachtet, 
als Ausdruck einer Abgabe von Substanzen an das Zytoplasma (und nicht 
als eine reine Wasserabgabe) aufzufassen ist. CONCLIN (a. a. O.) weist auch 
besonders auf die starke Abgabe von Substanzen aus dem Kern hin, die bei 
der Eireifung stattfindet. Es geht dabei unverhaltnismassig mehr Material in 
das Zytoplasma hintiber als zum Aufbau der Chromosomen verwendet wird. 
Man hat bei den Furchungszellen nachweisbare Granula auf bei der Auf- 
losung des Keimblaschens austretende Kernbestandteile zuruckfthren konnen 
{Fr. 1906). 

Es scheint mir, dass die oben geschilderten Ergebnisse einen kleinen Bei- 
trag zu der erdrterten Frage geben. Es ist unzweifelhaft so, dass bei Clava 
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geformte Bestandteile aus dem Kern in das Zytoplasma hiniibertreten kénnen. 
Aus unseren Beobachtungen geht hervor, dass dabei im allgemeinen nicht 
von Nukleoproteiden die Frage ist. Es handelt sich um Stoffwechselprodukte, 
die im Kern vielleicht unter dem Einfluss des Chromatins, des integrierenden 
Bestandteiles des Kerns, entstehen, diesem aber nicht zugehéren. Wir stehen 
hier vor den Verhaltnissen, die zu einer Aufteilung des Kerninhaltes in 
Lrophochromatin® und (LUBOoscH, 1902, SCHAUDINN, 1903, 
GOLDSCHMIDT, 1904) gefiihrt hat. Es fragt sich indessen, ob es nicht besser 
ist, die Bezeichnung ,,Chromatin‘ fiir die Substanzen zu reservieren, die in 
die Chromosomen eingehen (Karyotin, LUNDEGARDH, 1910). Das ist jetzt 
wohl der allgemeine Gebrauch. Die tibrigen Einschlisse, die im Kern zu 
beobachten sind, kénnen als ,,nukleolar‘‘ bezeichnet werden. Unter dieser Be- 
zeichnung werden natiirlich dann chemisch und funktionell sehr mannig- 
fache Dinge zusammengefasst. 

Die Nukleolarsubstanzen in diesem Sinne brauchen auch nicht zu einem 
einheitlichen Kernkorperchen konzentriert zu sein. CARNoy (1885) fand z. B. 
bei den Kernen von Lithobius forficatus das ganze Chromatin in die Kern- 
korperchen verlegt (nucléole-noyau). In dem ausseren Teil des Kernraums 
fand er aber mehrere ,,nucléoles plasmatiques. Es konnen sich in dem Kern 
Einschlusse bilden, ,,veritables dépots de matériaux comme il s’en forme si 
souvent dans le cytoplasma“. Es sind auch die Ergebnisse SCHREINERs zu 
erwahnen. Er fand in den jungen Schleimzellen bei Myxine eine ,,rasche und 
sehr betrachtliche Vermehrung der Nukleolarsubstanzen‘. Das Wachstum 
der Nukleolen fihrt hier zu einer Teilung des Kernkorperchens und einem 
Austritt von Nukleolarsubstanz durch die Kernmembran. Nach den Bildern 
SCHREINERs handelt es sich dabei um den Austritt granulaahnlicher Bestand- 
teile. Die Verhaltnisse liegen gewissermassen ahnlich bei Clava, wo wir sogar 
in dem Kernk6rperchen die Bildung von Granula beobachtet haben. 

Von grosser Bedeutung in diesem Zusammenhang sind auch die schon 
angefithrten Beobachtungen Hocpens (1922). Er hat, wie es scheint, auf ein- 
wandfreie Weise den Austritt von Substanzen aus dem Kern bei den Ovo- 
gonien von Periplaneta nachgewiesen. Gleichzeitig tritt eine 
Vakuolisierung des Kernkorperchens ein. Dies erinnert 
ausserordentlich an das Verhalten des Kernkérperchens bei Clava. Eine 
Durchlocherung und eine Vakuolisierung desselben sind oben beschrieben 
worden. Diese Vakuolisierung ist zweifelsohne der Ausdruck ftir einen Aus- 
tritt von Substanzen aus dem Kernkorperchen. 

Die Nuklealreaktion hat uns gezeigt, dass die Granula ausserhalb des Kern- 
korperchens bei Clava nukleinsaurehaltig sein konnen. Vor dem Austritt nach 
dem Zellplasma verschwindet aber der Nukleinséuregehalt. Diese Erscheinung 
ist im einzelnen schwer zu deuten. Ich halte es aber fiir wahrscheinlich, dass 
das Verschwinden der Nuklealreaktion der K6érnchen eine Konzentrierung 
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des Chromatins auf die Oberflache des Kernk6orperchens bedeutet. Hier hat 
man nun die gesamte Masse des Chromatins, und es ist nichts besonders 
Merkwurdiges darin, dass diese Kernkorperchen nun den eigentlichen Kern 
vertreten, gerade wie die Chromosomen bei der Teilung den vielmals grosseren 
Ruhekern vertreten (vgl. auch die oben erwahnten _,,nucléoles-noyaux‘ 
Carnoys). Ein Unterschied ist indessen, dass die Kleinkerne bei Clava, wie 
besonders die Nuklealreaktion zeigt, nicht nur Chromatin, sondern auch 
Nukleolarsubstanz enthalten. In meiner Arbeit (1914, S. 160) habe ich von 
einer ,,bifurcation des réactions chimiques“ gesprochen. Die chemischen Vor- 
gange im Kern fuhren bald zu der Vermehrung des Chromatins im eigentlichen 
Sinne — es kann dabei eine Kernteilung eintreten —, bald zur Bildung von 


substances nutritives“, die eventuell dem Zytoplasma abgegeben werden. 


Das Kernkérperchen der Entodermzellen von Clava hat, wie schon mehr- 
mals hervorgehoben, den Charakter eines Amphinucleolus (vgl. WILson, 1925, 
S. 94). Carnoy (1885) nannte diese Art von Kernkorperchen ,,Nucléoles 
mixtes. Es ist oben nachgewiesen worden, dass das Chromatin dabei auf der 
Oberflache des Kernkérperchens abgelagert ist. Eine Konzentrierung von 
Chromatin in dem Kernkorperchen ist bei Eiern von Myriapoden, Insekten, 
und Nephelis (JORGENSEN) beobachtet worden (wegen Literatur vgl. WILSON, 
1925, S. 92). Indessen darf man sich nicht vorstellen, dass hier statische Ver- 
haltnisse vorliegen. Je nach dem physiologischen Zustande der Zellen kann 
das Chromatin sich dispergieren oder sich auf das Kernkorperchen nieder- 
schlagen. Im ersten Stadium der Sekretionsphase der Eiweisszellen finden 
wir z. B. (vgl. oben, S. 39), dass das Chromatin sich dispergiert; das Kern- 
korperchen ist dabei vermindert oder gar verschwunden. Wie ist das zu 
deuten? Ich glaube, man verirrt sich nicht zu weit in das Gebiet der Hypo- 
thesen, wenn man annimmt, dass der zentrale Teil des Kernkorperchens, der 
als ein Plasmosom anzusprechen ist, hier in Auflosung tbergegangen ist. 
Wenn man bedenkt, dass der Kern gleichzeitig an Volum abnimmt, ist es sehr 
wahrscheinlich, dass die Nukleolarsubstanz in geléster Form in das Zyto- 
plasma iibergeht und hier, wie oben skizziert, zu dem Mitom in Beziehung 
tritt. Wir erinnern daran, dass dieses dabei eine besondere Farbbarkeit 
erwirbt. Die Nuklealreaktion ist, soweit wir bisher haben finden konnen, 
negativ. Wenn der Kern nach der genannten Phase wieder anwachst, bildet 
sich von neuem ein Kernkorperchen aus. Das Chromatin oder ein Teil des- 
selben schlagt sich auf das Kernkérperchen nieder. Es findet nun offenbar 
eine Assimilation von seiten des Kerns statt. 

Die Kernmorphologie spiegelt hier den physiologischen Zustand der 
Zelle ab. 

Die oben beschriebene Lildung der Chromosomen aus der oberflachlichen 
Schicht der Kernkorperchen hat nichts Eigentumliches an sich, wenn man 
bedenkt, dass das Chromatin in den betreffenden Entodermkernen sich mehr 
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oder weniger vollstandig auf das Kernkérperchen niederschlagt. Ahnliche An- 
gaben uber Chromosombildung fehlen nicht von anderen Objekten. 

STERN (1925) hat Beobachtungen ttber die Kernteilung in den Epithel- 
zellen von Stenosiomum mitgeteilt. Er findet, dass die Chromosomen sowie 
auch die Spindeln sich aus dem Kernkodrperchen (Binnenkorper) bilden. In 
dem von STERN beschriebenen Falle ist der Kernteilungstypus ein bedeutend 
primitiverer als derjenige, den wir meistens im Ekto- und Entoderm von 
Clava gefunden haben. In dem Falle STeRNs tritt wahrend der Teilung keine 
Auflosung der Kernmembran ein. Ahnliche primitive Kernteilungstypen haben 
wir auch 1914 bei fortgeschrittenen Stadien der Seeigelentwicklung gefunden. 
WERMEL (1926) hat auch solche primitive Kernteilungsformen bei Hydra 
gefunden. 

Auch in dem Falle Sterns handelt es sich, wie der Verfasser selbst her- 
vorhebt, wahrscheinlich um die Bildung der Chromosomen aus einer ober- 
flachlichen Schicht des Kernkérperchens. Ahnlich liegen die Verhiltnisse 
nach BELAR bei Acanthocystis, bei dem eine Lokalisierung der Chromosomen 
zu dem Kernkorperchen von STERN (1924) beschrieben worden war. 

Wir kommen nun zu der Frage: Durch welchen Mechanismus kénnen 
geformte Stoffe aus dem Kern in das Zytoplasma ubergefithrt werden? Es 
ist hier die Frage um eine Arbeitsleistung. Man kann nun allgemein sagen, 
dass wenn eine Arbeit in der Zelle verrichtet wird, eine Veranderung des 
kolloidalen Zustandes gewohnlich der wirksame Faktor ist. Die Zelle ist 
hauptsachlich eine kolloidale Maschine. Als Beispiel einer Arbeit, die durch 
Veranderung des Kolloidzustandes ausgefuhrt wird, braucht man nur an die 
Quellung zu denken, bei der betrachtliche Drucke entfaltet werden konnen. 
Die Quellung spielt bei Sekretionsvorgangen eine grosse Rolle. Wir konnen 
dabei an oben gemachte Angaben denken, Die Muskelkontraktion ist die Folge 
einer Kolloidveranderung der Muskelzelle. Bei der Zellteilung wird die Arbeit 
durch lokalisierte Veranderungen des Kolloidzustandes des Plasmas geleistet. 
Faktoren, die die Zelle zur Arbeit veranlassen, nennt man Reize. Unseren 
Ausfihrungen gemiass fithren die Reize im allgemeinen Veranderungen des 
Zustandes der Plasmakolloide herbei. Die diesbeztiglichen Veranderungen 
bei der Entwicklungserregung haben wir anderswo (1928) zu analysieren 
versucht. 

Die Nahrungsaufnahme — um zu unserem hier behandelten Probleme 
zuriickzukehren — wirkt als ein Reiz auf die Entodermzellen. Es ist keines- 
wegs eine Hypothese zu behaupten, dass dieser Reiz Veranderungen des Zu- 
standes der Zellkolloide bewirkt. Wir finden, dass die Sekrete unter der Ein- 
wirkung des Reizes quellen. Ausserdem ist es deutlich, dass eine amoboide 
Bewegung der Entodermzellen ausgelost wird. 

Die Pseudopodienbildung ist indessen mit einer Veranderung der Vis- 
kositat verbunden (vgl. hiertber RUNNsTROM, 1928, wo man die Arbeiten von 
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L. Lors, Serrrrtz und CuAmBers angefihrt findet). Gleichzeitig tritt in 
manchen Zellen eine Veranderung des Kerns ein. Wir haben schon 1918 diese 
Veranderung als eine Gelierung aufgefasst. Diese Veranderung schliessen 
wir aus dem morphologischen Aussehen des Kerns. Aus der am lebenden und 
fixierten Materiale beobachteten starkeren Lichtbrechung und Lichtabsorption 
kann man iiber die Dichte der Bestandteile der Zelle gewisse Schlisse ziehen. 
Eine Gelierung der Kerngrundsubstanz, des Kernsaftes, hat einen bedeu- 
tenden Einfluss auf die Grenzflachenspannung des Kerns gegen das Zyto- 
plasma. Ein blaschenformiger Kern mit einem solférmigen Kernsafte 
nimmt infolge der erwahnten Spannung Kugelform an. Die bei Zylinder- 
Epithelzellen oft beobachtete Streckung des Kerns in einer Richtung ist 
wahrscheinlich durch die Wirkung der Struktur des Zellplasmas zu erklaren. 
Bei Senkung der Grenzflachenspanning kann der Kern mehr unregelmassige 
Formen annehmen. Sehr schon kann man dies 
im Ektoderm von Clava beobachten. Man fin- 


Sa, det hier teils mehr blaschenformige kugelige 
Kerne, teils Kerne von einer mehr unregel- 
massigen Form (vgl. z. B. Fig. 4). Der Kern 

hat hier oft z. B. Wurstform. Bei Beobach- 

m f. tung am fixierten Material findet man immer, 


Fig. 27. a. Entodermzelle ciner dass die letztgenannten Kerne einen verdich- 
Larve von Paracentrotus lividus teten Kernsaft haben, wahrend dagegen bei 
mit zackigem Kern. b. Kern von 
dems dimer 4 den blaschenfGrmigen Kernen der Kernsaft- 
Tage alten Seeigellarve (Para- raum licht erscheint. Eine ahnliche Verdich- 

tung der Kernmasse tritt offenbar auch bei 
den oben geschilderten Schleimdriisenzellen ein. Im Laufe dieses Vorganges 
wird die Form der betreffenden Kerne immer unregelmassiger, und aus 
unseren Beobachtungen geht hervor, dass ein Teil des Kerninhaltes mit dem 
Zytoplasma verschmilzt. Sehr ahnliche Verhaltnisse haben wir auch (1914) 
bei den Seeigellarven kennen gelernt. Fig. 27a gibt einen Kern aus dem 
Mitteldarm einer Seeigellarve (Paracentrotus lividus) wieder, der nach der 
Photographie eines osmiumfixierten Praparates gezeichnet wurde. Es handelt 
sich um einen kleinen dichten Kern, dessen Oberflache zackig ist. Diese 
Kerne konnten wir sehr wohl am lebenden Material beobachten. Sie sind oft 
bedeutend mehr lichtbrechend als die grésseren blaschenférmigen Kerne. Aus 
diesen entstehen sie durch eine Schrumpfung, wie aus vergleichenden Be- 
obachtungen hervorgeht. Es ist von Interesse, dass wir solche Kerne in be- 
sonders grosser Anzahl bei mit Lithium-Seewasser nach HEerpst (1892) be- 
handelten Larven finden. Li wbt offenbar hier eine entquellende Wirkung 
auf den Kern aus, die in einer Erhéhung der Anzahl der Kerne mit ver- 
dichtetem Kernsaft zum Ausdruck kommt. Auch bei unseren Studien uber den 
Einfluss des K-freien Seewassers auf das Seeigelei haben wir eine Verdich- 
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tung des Kernsaftes morphologisch nachweisen kénnen. Eine Einverleibung 
grosser Teile des Kernsaftraums mit dem Zytoplasma und eine Ausbildung 
von Kleinkernen ist auch hier beobachtet worden (vgl. RUNNSTROM, 1925). 


Fig. 27 b gibt einen Kern aus dem aboralen Ektoderm einer Seeigellarve 
wieder. In diesen Zellen unterliegen die Kerne im Laufe der Entwicklung 
Veranderungen, die wir (1914) beschrieben haben. Der Kern verliert seinen 
blaschenformigen Charakter, wird mehr homogen gelartig, wie man sowohl 
am lebenden als auch fixierten Materiale beobachten kann. In der Grund- 
substanz des Kerns kann man, wie Fig. 27 b zeigt, einzelne Vakuolen finden. 
Die Oberflache des Kerns ist feinzackig. Besonders unregelmassige Form 
der Ektodermkerne fanden wir in dem von der Wimperschnur umsaumten 
Oralfelde der Seeigellarve. 


Die erwahnten Beobachtungen sind hier angefithrt, um zu zeigen, dass 
die Kernform in hohem Masse von dem kolloidalen Zustande des Kernsaftes 
abhangen muss. Die Grenzflache eines Kerns mit fliissigem Kernsafte muss 
dem Austritt von geformten Bestandteilen aus dem Kern ein starkes Hindernis 
entgegensetzen. Bei einem Kern mit geliertem Kernsafte liegen die Verhalt- 
nisse anders. Wenn eine Entquellung des gelierten Kernsaftes eintritt, wird 
dadurch eine Auspressung von geformten Bestandteilen zustandekommen 
konnen. Ich habe hier gewisse einfache Modellversuche angestellt. Es wurde 
ein Druck auf eine vakuolhaltige Gallerte durch ein Deckglaschen ausgeibt. 
Es wurde beobachtet, wie unter dem Einfluss des Druckes die in der Gal- 
lerte eingeschlossenen Vakuolen aus diesem herausgedrickt wurden. Die Gal- 
lertstucke stammten aus Forelleneiern, bei denen unter Elektrolytwirkungen 
gewisse Teile gelieren konnen. Wie der Druck in dem Modellversuch kann bei 
dem Kern eine Entquellung wirken. Bei herabgesetzter Grenzflachenspannung 
des Kerns gegen das Zytoplasma wird die betreffende Grenzflache praktisch 
genommen nicht existieren und zuletzt kann, wie schon hervorgehoben, ein 
direktes Zusammenfliessen der peripheren Teile des Kerns und des Zyto- 
plasmas stattfinden. Diesen Vorgang fanden wir bei den Kernen der Schleim- 
driisenzellen. Wir denken, dass ein prinzipiell ahnlicher Vorgang bei der Bil- 
dung der Kleinkerne stattfindet. Wie schon oben geschildert, kann man hier 
eine Verdichtung des Kernsaftes beobachten. Der Kern kann amoboide For- 
men annehmen. Die scharfe Begrenzung des Kerns verschwindet. 

Wir haben mit diesen Ausfithrungen nur eine Erklarungsmoglichkeit der 
beobachteten Vorgange andeuten wollen, ohne bei der Diskussion zu viel auf 
Einzelheiten einzugehen. Ich bin mir wohl bewusst, dass weitere Versuche 
unter Heranziehung der Methode der Mikrodissektion und der kontinuier- 
lichen Beobachtung in Zellkultur zum ferneren Ausbau unserer Vorstellungen 
notwendig sind. Veranderungen der Konsistens des Makronukleus sind 
von PEEBLES (1912) bei Paramecium beobachtet worden. Sie fand, dass der 
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Makronukleus in den vegetativen Perioden sich wie ein flussiges Blaschen 
mit einer dichten Wandschicht verhalt. Sonst ist derselbe gelartig. 

Die Bildung von Kleinkernen ist merkwiirdigerweise auch im Stiel- 
teile des Entoderms beobachtet worden, in einem Teile also, der nicht 
den starken Reizen ausgesetzt ist, die in dem Gastralteil bei Aufnahme grosser 
Nahrungsstucke wirksam sind. Es stellt sich hier die Frage ein, ob vielleicht 
die Elimination des peripheren Teiles des Kerns ein Vorgang ist, der auch 
aus ,,inneren“ Ursachen eintritt. Sicher ist, dass die Bildung der Kleinkerne 
in den letzterwahnten Fallen in Zellen beobachtet worden ist, die keine 
Zeichen irgendeiner pathologischen Veranderung oder einer Hyperfunktion 
zeigen. 

Wir haben oben vor allem solche Falle beschrieben und diskutiert, wo 
die Vorgange der Elimination sehr auffallend sind. Bei der Bildung der Klein- 
kerne der Wanderzellen handelt es sich, wie schon oben mehrmals hervor- 
gehoben, um einen hyperfunktionellen Zustand der Zelle. Es fragt sich aber, 
ob auch ein Austritt von Substanzen aus dem Kern in kleinerem Masstabe 


vor sich geht. Dies ist uns wahrscheinlich. Ein direkter Nachweis ist natur- 
lich hier schwierig. 

Es sei auf unsere Uberlegungen S. 24 und 39 hingewiesen. Besonders 
auffallend sind die oft beobachteten Veranderungen des Kernkorperchens der 
Knidoblasten. Die griffelformige Gestalt usw. hangt, wie schon oben aus- 
gefihrt, sicher mit einer Auflosung des Kernkorperchens zusammen. Unter 
gewissen Verhaltnissen kann das Kernkorperchen (Plasmosom) offenbar 
gerade in die Grenzfliche des Kerns gegen das Zytoplasma eintreten und 
hier aufgelést werden. Gleichzeitig mit der Auflosung des Kernkorperchens 
des Knidoblasten tritt eine Volumverminderung des Kerns ein. Eine solche 
Volumverminderung ist nicht denkbar ohne die gleichzeitige Elimination der 
aufgelésten Substanz. Der Kern musste bei Erhohung des osmotischen 
Druckes durch die Auflésung organischer Substanz sein Volum betrachtlich 
vermehren. 

Es handelt sich hier nicht um die Elimination geformter, sondern um 
die aufgeléster Substanz. Bei der Abgabe von Substanzen aus dem Kern in 
das Zytoplasma sind wahrscheinlich ahnliche Mechanismen wirksam wie bei 
der Absonderung von Substanzen aus der Zelle. 


XII. WEITERE BEOBACHTUNGEN UND BEMERKUNGEN UBER 
DIE PLASMASTRUKTUR. 
Ausser den Kernverhaltnissen sind oben mehrmals Verhaltnisse der 


Protoplasmastruktur geschildert worden. In den Zellen von Clava kann man 
sehr schon das Mitom im Sinne FLEMMINGs studieren. Es sind vor allem die 
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Verhaltnisse in den Ektodermzellen geschildert worden. Auch in Entoderm- 
zellen kann, wie oben geschildert, eine filare Struktur beobachtet werden. 
Wahrscheinlich spielt diese Struktur im Entoderm eine gréssere Rolle als es 
zunachst den Anschein hat. Es wurden die scheibenférmigen vakuolisierten 
Zellen des Tentakelentoderms im Dunkelfeld studiert. Man findet dabei ein 
ziemlich starkes Leuchten der Grenzflachen zwischen den betreffenden Zellen. 
Diese Beobachtungen wurden vor allem mit dem Kardoidkondensor Appertur 
1,05 und dem Spezial-Immersions-Objektiv mit Irisblende von Zeiss aus- 
gefuhrt. Als Lichtquelle diente eine Bogenlampe. Die Bilder, die man bei 
dieser Beobachtung erhalt, machen es wahrscheinlich, dass wir es nicht nur 
mit der Beugung und Reflexion der Grenzflache der Zellen zu tun haben. 
Eher hat man den Eindruck, dass es sich um Lichtbeugung an einer ganzen 
Anzahl von Faden handelt, die parallel der Grenzflache stehen. Man hatte 
es demnach mit einer filaren Struktur der senkrecht der Langsachse des Ten- 
takels ausgespannten Plasmaschichten zu tun. Wir sind dann dazu uber- 
gegangen, die stark vakuolisierten Nahrzellen des Entoderms mit ahnlichen 
Methoden zu studieren. Fig. 4, Tat. 1 gibt eine Vorstellung von dem Bau dieser 
Zellen. Es handelt sich um eine stark vakuolisierte ,,pflanzenahnliche“ Zeile. 
Das Zytoplasma bildet oft eine diinne Wand um die grosse Nahrungsvakuole. 
An einer Stelle ist die Wandschicht durch den Kern gegen den Saftraum aus- 
gebuchtet. Die Zellen sind dabei in radiarer Richtung stark gestreckt. Zur 
Erhaltung dieser Struktur ist wahrscheinlich eine gewisse Festigkeit der 
radiar gestellten Zellwande notwendig. Naturlich spielt auch der Druck der 
Zellen aufeinander eine Rolle zur Erhaltung der geschilderten Struktur. Auch 
hier findet man, dass die oberflachlichen Schichten der Zelle das Licht stark 
beugen. Man hat auch hier denselben Eindruck eines filaren Baues dieser 
Schichten. An den Zellen des vorderen Gastralabschnittes mit der Dunkel- 
feldmethode heranzukommen war nicht so leicht modglich. Bei den langge- 
streckten Zellen der Falten (vgl. Fig. 2, Taf. 1) konnten wir indessen auch ein 
ahnliches Leuchten im Dunkelfelde feststellen. Mit diesen Beobachtungen war 
indessen die filare Struktur der Entodermzellen noch nicht bewiesen. Der 
Beweis wurde durch einige orientierende Beobachtungen erbracht, die wir 
iiber die Verhiltnisse bei der Regeneration machten. Es wurde ganz einfach 
der Stielteil des Tieres durchschnitten (vgl. oben). Wir konnten dabei eine 
gewisse Veriinderung des Baues der angrenzenden vakuolisierten Stielzellen 
beobachten. Das Zytoplasma bildete nicht mehr die diinne Schicht, die wir 
soeben beschrieben haben. Wir finden statt dessen in dem regenerierenden 
Teil Entodermzellen mit ziemlich breiten Zytoplasmabrucken. Der Kern ist 
nicht linger wandstandig, sondern liegt im Zentrum einer mehr oder weniger 
verzweigten Zelle. Im Zytoplasma sieht man nun schon bej Hellfeldbeob- 
achtung die sch6nste filare Struktur. Die Zellen erinnern in ihrem Bau an 
die oben beschriebenen Ektodermzellen. Die Entodermzellen sind indessen 
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grésser und das Mitom liegt hier dichter als in den Ektodermzellen. Be- 
trachtet man nun die beschriebenen Entodermzellen, die nur umgebildete Stiel- 
zellen sind, im Dunkelfeld, findet man nicht das starke Leuchten der ober- 
flachlichen Schicht, die wir friher beschrieben haben. Daft sieht man aber 
schwacher leuchtende parallel gestellte Streifen, die unzweifelhaft den im 
Hellfelde sichtbaren Faden entsprechen. Es ist sehr unwahrscheinlich, anzu- 
nehmen, dass die Filarstruktur bei der Veranderung der Zellen entstanden 
ist, die die Regenerationsvorgange mit sich bringen. Dagegen wird man den 
Tatsachen mit folgender Auffassung gerecht. Die Mitomstruktur ist schon 
bei den normalen Stielzellen vorhanden. Die Faden sind aber in der diinnen 
Protoplasmaschicht dicht aneinander gedrangt. Zu dieser Auffassung gab ja 
schon die Dunkelfeldbeobachtung Veranlassung. Durch den Reiz, der von 
der Wunde ausgeht, verandert sich der Zustand der Plasmakolloide. Diese 
quellen und werden dabei leichtflissiger. Die dicht aneinander gedrangten 
Faden rucken auseinander und kénnen nun leichter einzeln beobachtet werden. 
Diese Quellung der Plasmakolloide erleichtert auch die amoboide Bewegung 
und die Plasmastromung, die hier beobachtet werden konnten. Die geschil- 
derten Verhaltnisse erinnern in manchen Beziehungen an diejenigen, die wir 
(1914) bei der Regeneration der Seeigellarve beobachtet haben. Es gelang 
auch manchmal, die fadige Struktur mit Hilfe der Uran-Silbermethode CaJALs 
nachzuweisen. 

Es muss einer einseitig morphologischen Auffassung der Zytoplasma- 
struktur entgegengehalten werden, dass Struktur nicht nur die mikroskopisch 
sichtbare Struktur ist. Die Grundlage der Plasmastruktur wird von den sub- 
mikroskopischen Kolloidteilchen gebildet. Die Eigenschaften derselben be- 
stimmen auch die mikroskopische Struktur. Eine Theorie der Plasmastruktur 
muss folglich auf eine Erforschung der Eigenschaften der Plasmakolloide 
hinzielen. Befunde der Kolloidchemie haben zu einer Wiederbelebung der 
Mizellartheorie NEGELIs (1858) gefuhrt. Manche Kolloide sind nachweislich 
aus solchen kristallinischen Molekularkomplexen aufgebaut. Auch fur die 
Zelle und das Gewebe ist die Mizellartheorie wieder Zur Geltung gekommen 
(vgl. ScumiptT, 1924, 1928, und RunnstROM, 1928). Nach dieser Theorie 
spielen anisodiametrische doppelbrechende submikroskopische Teilchen eine 
wichtige Rolle fiir den Aufbau des Protoplasmas. Die mikroskopischen Struk- 
turen entstehen durch eine Aggregation dieser Teilchen. Bei einer unregel- 
missig geschehenden Aggregation treten mikroskopische Flocken oder Gra- 
nula auf. Bei einer geordneten Aggregation richten sich dagegen die aniso- 
diametrischen Teilchen so aus, dass ihre Langsachsen parallel stehen.* 

Solche Gebilde zeigen Doppelbrechung, wenn die Teilchen dicht genug 
stehen. HaBer.(1922) hat die Prinzipien klargelegt, die tber die Form der 


1 Granula konnen grundsatzlich natiirlich auch eine gerichtete Struktur haben (vgl. 
Spharokristalle). 


10 
“ on 
be 
ae 
5° 


DIE HISTOPHYSIOLOGIE VON CLAVA SQUAMATA 


Aggregate bestimmen. Entsteht der Niederschlag schnell, werden ungeord- 
nete Flocken gebildet, geht die Bildung dagegen langsamer, so kommen die 
ordnenden Krafte zur Geltung. Es entstehen gerichtete Strukturen. Wir 
finden somit, dass die Mizellartheorie, in dieser Weise erweitert, auch den 
mikroskopischen Strukturen Rechnung tragen kann. Die mikroskopische 
Plasmastruktur, die man gemiss der Mizellartheorie vor allem zu erwarten 
hat, ist die filare.* Auch die granulare Struktur ist, wie schon angedeutet, 
auf der Grundlage der Mizellartheorie verstandlich. Weitere Ausfithrungen 
uber diese Frage findet man in den angefithrten Arbeiten von Scumrpt und 
RUNNSTROM. 

Wir haben die Zeilen von Clava zwischen Nicols mit oder ohne eingeschal- 
tetem Gipsplattchen R. I. untersucht, um zu priifen, ob die Mizellarstruktur 
hier direkt nachgewiesen werden kann. Wir richteten dabei unsere Aufmerk- 
samkeit auf die Strukturen, die im Dunkelfeld beobachtet worden waren (vgl. 
oben). Indessen ist die Doppelbrechung sehr schwach, wenn iiberhaupt vor- 
handen. Wir haben deshalb die Tiere in starke Glyzerinlosung tibergefithrt. 
Durch diese Behandlung tritt eine Dehydratation ein, ohne dass die Gewebe 
zunachst beschadigt werden. Das Bild, das man nun zwischen Nicols erhalt, 
ist uberraschend schén. Die Fila sind deutlich doppelbrechend. Wir wandten 
uns zuerst den Entodermzellen des Regenerationsblastems zu. Bei Einschal- 
tung des Gipsplattchens R. I. konstatiert man, dass die Fila negativ doppel- 
brechend in bezug auf ihre Langsachse sind. Dasselbe wurde auch bei den 
Ektodermzellen festgestellt. Ein sehr schones Bild ergab auch die Betrachtung 
der langgestreckten Zellen der Falten des vorderen Gastralraumes. Parallel 
der Richtung geringerer optischer Elastizitat des Gipsplattchens gestellt zeigen 
die Zellen in ihren basalen Teilen Subtraktionsfarbe. Auch hier hat man 
folglich eine in bezug auf die Langsrichtung der Zellen negative Doppel- 
brechung. Es ist deshalb wahrscheinlich, dass auch hier eine Filarstruktur 
vorliegt, obgleich dieselbe bei gewohnlicher Hellfeldbeobachtung nicht fest- 
gestellt werden konnte. ; 

Bei in absolutem Alkohol fixierten und in Kanadabalsam eingeschlos- 
senen Tieren war keine oder eine nur sehr schwache Doppelbrechung der 
geschilderten in Glyzerin stark doppelbrechenden Teilchen vorhanden. Da- 
gegen sieht man hier wie am lebenden Material eine in bezug auf die Ver- 
laufsrichtung positive Doppelbrechung der Muskulatur. 

Die Ergebnisse dieser Untersuchung sind nicht ganz eindeutig. Die wahr- 
scheinlichste Erklarung ist die folgende. Die Fila sind lipoidhaltig, das ist ja 
fiir die Chondriosomen in der Tat der Fall. Die Fixierungsmittel fur diese 
Gebilde sind solche, die die Lipoide unldslich machen. Faden oder Pseudo- 

2 Die Filartheorie FLEmMincs hat in SOpERSTROM (1926) einen Vertreter gefunden. 


S6pErsTROM hat bei dem Ei von Nerine fuliginosa zackige Kerne beschrieben, die ihrer 
Form nach an manche der hier beschricbenen Kerne erinnern. 
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kristalle aus Lipoiden (Phosphatiden) sind in bezug auf ihre Langsrichtung 
negativ doppelbrechend. Eine Bedeckung mit lipoiden Kristallen oder eine 
Einlagerung solcher muss dem ganzen Gebilde einen lipotropen (GGOTHLIN, 
1913) Charakter geben, wenn die positive durch Eiweisstoffe hervorgerufene 
(proteotrope) Doppelbrechung schwach ist oder fehlt. Durch die Fixierung 
in Alkohol werden die Lipoide ausgelést oder quellen. Die lipotrope Doppel- 
brechung verschwindet. Man kann indessen den Einwand machen, dass es 
sich um eine Formdoppelbrechung handelt (vgl. AMBRONN und FRey, 1916). 
Die Formdoppelbrechung beruht auf der regelmassigen Anordnung von im 
Vergleich zur Lichtwellenlange kleinen anisodiametrischen Teilchen. Vor- 
bedingung fir die Entstehung der Formdoppelbrechung ist ein Unterschied 
zwischen den Brechungsindizes der Teilchen und dem Einbettungsmedium. 
Die Annahme einer Formdoppelbrechung in unserem Fall wurde zu der un- 
wahrscheinlichen Folgerung fiihren, dass die doppelbrechenden fadigen Ge- 
bilde aus zur Langsachse senkrecht stehenden Lamellen aufgebaut sind (nega- 
tive Lamellardoppelbrechung). Erfahrungsgemass hat man bei fadigen Bil- 
dungen eine positive Formdoppelbrechung (Stabchendoppelbrechung) zu er- 
warten. Ausserdem haben wir es mit einem Einbettungsmedium, dem Gly- 
zerin, mit ziemlich hohem Brechungsindex zu tun (etwa 1,1). Der Unterschied 
zwischen den Brechungsindizes der Teilchen und des Mediums kann nicht 
besonders hoch sein. Trotzdem haben wir mit einer starken Doppelbrechung 
zu tun. Die erste Deutung hat somit alle Wahrscheinlichkeit fur sich. Die 
Doppelbrechung wiirde somit von gleichgerichteten Lipomizellen herruhren. 


XIII. ZUSAMMENFASSUNG DER RESULTATE. 


Es wird eine Orientierung tiber die Histologie von Clava squamata ge- 
geben. Die verschiedenen Zelltypen des Ekto- und Entoderms werden be- 
schrieben. Es wird fiir die sogenannten Reservezellen nachgewiesen, dass sie 
aus dem Ento- in das Ektoderm hinittberwandern kénnen. Die Mitomstruktur 
im Sinne FLEMMINGs kann bei den Ektodermzellen auch am lebenden Material 
studiert werden (Abschnitt III). 

Eine Beschreibung der Aufnahme und Verarbeitung der Nahrung im 
Gastralabschnitt wird gegeben. Es wird von seiten der Entodermzellen ein 


synzytiales Plasmanetz, Plasmodium, gebildet, das eine mehrfache physio- 


logische Bedeutung hat. Der Abbau der Nahrungsstticke geschieht an den 
Stellen, wo ein Kontakt mit dem Plasmodium oder den Zelloberflachen statt- 
findet. Das Plasmodium spielt eine Rolle bei dem Transport der Nahrungs- 
teilchen. Es bildet ein Filtrum in dem von dem Gastralteil gebildeten 
Trichter, das ein Hiniibertreten von geformten Bestandteilen der Nahrung 
in den Stielteil verhindert. In das Plasmodium kénnen Zellelemente, ,,Wander- 
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zellen“, hinaustreten. Diese haben einen kleinen oft schwach zackigen Kern 
und enthalten dichte kleine Sekretkérnchen. Die Wanderzellen kénnen auch 
isoliert werden und gehen dann wahrscheinlich zugrunde. 

Die Wimperbewegung spielt eine wichtige Rolle fiir den Transport der 
Nahrung in den Stielteil und in den Spadix hinein. Auf Grund gewisser Be- 
obachtungen am fixierten Material wird eine Auffassung von dem Mecha- 
nismus der Resorption von seiten der Nahrzellen vorgelegt (Abschnitt IV). 

Die Exkretion geschieht durch Ablagerung von Exkretkristallen und 
Pigment in verschiedenen Teilen des Organismus, vor allem in den Wiilsten 
des Proboscis und des Gastralteiles. Die Kristalle zeigen die optischen Cha- 
raktere der Harnsaure (Abschnitt V). 

Es sind zwei Sorten von Nesselkapseln bei Clava vorhanden: birnformige 
und mehr langgestreckte, ihrer 4usseren Form nach bilaterale. Es wird be- 
wiesen, dass die letztgenannten im Entoderm gebildet werden konnen. Als 
auslosender Reiz dient der Nahrungsmangel. Diese Nesselkapselbildung im 
Ientoderm kann auch 6kologisch von Bedeutung sein. Bei der Hungerinvo- 
lution werden Nesselkapseln gebildet, die den neuen Knospen zur Verfiigung 
stehen. Es wurde der Befund bestatigt, dass Nesselkapseln auch in den Sper- 
marien gebildet werden konnen (Abschnitt VI). 

Es wird nachgewiesen, dass bei den Schleimdrusenzellen zackige Kerne 
vorkommen konnen. Diese sind nicht gegen das Zytoplasma abgegrenzt. Ein 
grosser Teil des Kerninhaltes kann in das Zytoplasma hintbertreten. Es wer- 
den Falle beschrieben, bei denen eine Einverleibung des peripheren Teiles des 
Kerns mit dem Zytoplasma auch in anderen Zellen des Entoderms an- 
genommen werden muss. Vor allem ist dies bei den nach starker Futterung 
austretenden Wanderzellen der Fall. Es verbleibt somit ein Kleinkern, der 
wesentlich dem Amphinukleolus des Grosskerns entspricht (Abschnitt VIT). 

Es wird mit Hilfe von Feutcens Nuklealreaktion nachgewiesen, dass 
bei der Kleinkernbildung die Nukleinsaure des Kerns zu dem Amphinukleolus 
konzentriert wird. Es konnte nie eine Elimination von nukleinsaurehaltigen 
Bestandteilen nachgewiesen werden. Es handelt sich um eine Ausstossung 
von Nukleolarsubstanz und Kernsaft. Es konnte eine chemische Veranderung 
dieser Teile bei der Einverleibung mit dem Zytoplasma wahrscheinlich ge- 
macht werden. Der Kleinkern zeigt an lebendem und manchmal an fixiertem 
Material eine schwach zackige Form. Der Kleinkern besteht sowohl aus 
Chromatin als auch aus Nukleolarsubstanz (Abschnitt VIII). 

Das Sekret der Eiweisszellen des Entoderms entsteht in Kontakt mit einer 
Filarmasse von basophiler Farbbarkeit. In der ersten Sekretionsphase sieht 
man indessen auch Veranderungen des Kerns. Das Chromatin wird disper- 
giert. Ein Kernkérperchen kann fehlen. Ein solches wird indessen gebildet 
und die zunichst kleinen Kerne wachsen wieder heran (Abschnitt IX). 
Somatische Zellteilungen wurden im Ento- und Ektoderm beobachtet. Bet 
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den Entodermkernen kann eine Ausbildung von Chromosomen aus der ober- 
flachlichen Schicht des Amphinukleolus stattfinden (Abschnitt X). 

Der Aggregatzustand der Kerngrundsubstanz spielt eine Rolle fur die 
Grenzflachenspannung des Kerns gegen das Zytoplasma. Bei Verdichtung des 
Kernsaftes werden oft unregelmassige Formen des Kerns beobachtet. Eine 
Entquellung des Kerns kann zum Austreiben von Bestandteilen aus demselben 
fuhren. Experimentelle Ergebnisse vom Seeigelkeim werden als Analoga zu 
den Verhaltnissen bei Clava herangezogen (Abschnitt XI). 

Auch in den Entodermzellen ist die Mitomstruktur nachzuweisen. Es wird 
darauf hingewiesen, dass die Mitomstruktur auf Grundlage der Mizellar- 
theorie verstandlich gemacht werden kann. Das Mitom leuchtet im Dunkel- 
feld besonders wo die Fila dicht gehauft sind. Die Fila zeigen in starker 
Glyzerinlosung eine in bezug auf ihre Langsrichtung negative Doppelbrechung. 
Es handelt sich wahrscheinlich um die Wirkung gleichgerichteter Lipomizelle 
(Abschnitt XIT). 

Denjenigen, die mich bei Ausftthrung dieser Arbeit unterstttzt haben, 
sage ich meinen herzlichen Dank. Dabei habe ich in erster Reihe meinen 
Bruder Dr. Sven RunnstROM, Herdla, und meinen Freund Dr. KARE BAcK- 
strOM, Stockholm, zu nennen. Den Behdrden der Zoologischen Station 
Kristineberg bin ich fiir bereitwillige Materialzusendungen zu Dank ver- 
pflichtet. 
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ERKLARUNG DER TAFELFIGUREN. 


Fig. 1. Driisenzellen des Proboscis. Langsschnitt. Azanfarbung. en Entoderm, ck 
Ektoderm. Etwa 250 X. 

Fig. 2. Langsschnitt durch den Gastralteil mit zahlreichen Drutsenzellen, den sog. 
Eiweisszellen. Azanfarbung. k Krypte, m Muskellage, t Tentakel. Etwa 250 X. 

Fig. 3. Eine Deckzelle (dz) und ein Teil von einer indifferenten Zelle (ez) mit 
rotgefarbtem Mitom. CHamMpy—KuLL. Proximalseite nach oben auf der Figur. 
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DIE HISTOPHYSIOLOGIE VON CLAVA SQUAMATA 


Fig. 4. Ein Teil eines Langsschnittes durch den Stielteil des Hydranten. Die stark 
vakuolisierten Nahrzellen des Entoderms. Unten das dichtere Ektoderm. Azanfarbung. 
Im Entoderm eine grosse blaugefarbte *,Reservezelle*. Einige solcher auch im Ekto- 
derm, Etwa 1 200 *. 

Fig. 5. Eine Partie des Entoderms (en) einer mit Mytilusfuss gefiitterten Clava 
sei x eine Drisenwanderzelle, die in das Nahrungsstitck eindringt. Azanfarbung. Etwa 
2000 X. 

Fig. 6. Eine Partie einer mit Mytilusfuss gefiitterten Clava. Eiweisszellen sind in 
die Muskulatur (m) eingedrungen. en Entoderm, ek Ektoderm. CHampy—Ku Lt. Etwa 
400 X. 

Fig. 7. Eine Partie einer mit Mytilusfuss geftitterten Clava. Eiweisszellen sind in 
die Muskulatur (mm) cingedrungen. en Entoderm. CHampy—Ku ti. Etwa 300 X. 

Fig. 8. Abweichender Fall der Bildung einer Nesselkapsel (mz) im Entoderm. 
Azanfarbung. Etwa 3000 X. 

Fig. 9. a. Ein kompakter Kleinkern mit anliegendem Granulapacke. b. Ein etwas 
grosserer Kern mit erkennbarer Struktur. Stielentoderm. Azanfarbung. Etwa 3100 X. 

Fig. 10. a. BlaschenfOomiger Kern mit Kornchen nur in dem peripheren Teil des 
Kerns. b. Kompakter Kleinkern. Aus einem Wulst des Gastralteiles des Entoderms. 
Azanfarbung. Etwa 3100 X. 

Fig. 11. Zwei Kerne aus dem Stieltcil des Entoderms. Azanfarbung. Etwa 3 100 X. 

Fig. 12. a. Zelle mit kompaktem Kleinkern ans dem Epithelverband eines mit My- 
tilus gefutterten Tieres. b. Wanderzelle aus demselben Tiere, bei ¢ wahrscheinlich die 
Ausbildung einer Reservyezelle im Gang. Azanfarbung. Etwa 3 100 X. 

Fig. 13. Prophase einer Entodermzelle. Streckung des Kernkorperchens. Azan- 
farbung. Etwa 3100 X. 

Hig. 14. Metaphase einer Zelle mit senkrecht auf die Langsrichtung der Zelle ge- 
stellter Spindel, Azanfarbung. Etwa 3 100 X. 

Fig. 15. a—c. Verschiedene Phasen der Kernveranderungen im Beginn der Se- 
kretion der Sekretgranula der Eiweissdrisen. CHAMpy—KUuLL. Etwa 3 100 X. 

Fig. 16. Entodermzelle im Beginn der Teilung. v grosse basale Vakuole, gr Gra- 
nula am Rand der Vakuole, Azanfarbung. Etwa 3 100 X. 

Fig. 17. Metaphase einer Entodermzelle, in der die Spindel parallel der Langs- 
richtung der Zelle steht. Spindel viel langer als in dem Fall Fig. 14. Keine Polstrahlung. 
CHAMPY—KULL. Etwa 3 100 X. 

Fig. 18. Zwei Nahrzellen des Entoderms. Plasma mit einer der Langsachse der 
Zelle parallel verlaufenden fadigen Struktur. Proximale Vakuolen vorhanden, die nach 
den Erorterungen im Text (S. 17) der Resorption dienen. In der unteren Zelle findet 
man in der Resorptionsvakuole den zentralen Plasmastreifen, der meistens eine Anzahl 
Kornchen in charakteristischer Anordnung enthalt (kontraktiles Gebilde?). Azanfarbung. 


NACHSCHRIFT. 


Erst nachdem das Manuskript schon abgeliefert worden war, wurde mir 


eine Arbeit von WERNER JACOBS zuginglich, ,,Untersuchungen tuber die Cyto- 


logie der Sekretbildung in der Mitteldarmdriise von Astacus leptodactylus“, 
Zeitschr. f. Zellforsch. und mikr. Anat. 8, 1928. Es wird in dieser Arbeit, wie 
oben (S. 40), betont, dass verschiedene Zellkomponente bei Sekretionsvor- 
gangen beteiligt sein konnen. Die in dem Objekt von JAcoss vorhandenen 
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sogenannten Fibrillenzellen erinnern sowohl ihrem Bau als auch gewisser- 


massen ihrem weiteren Schicksal nach an die auf Fig. 15, Taf. IV wieder- 
gegebenen Zellen, die sich zu Eiweisszellen entwickeln. Bei seiner mit aller 
Kritik ausgefuhrten Arbeit hat schliesslich JAcoss das Austreten von Nukle- 
olen aus dem Kern nachweisen konnen. Die von ihm in Fig. 6 wiedergege- 
benen Verhaltnisse erinnern sehr an meine Beobachtungen uber das Hinaus- 
treten des Nukleolus aus dem Kern des Knidoblasten. Meine Fig. 15 ¢ und 
Fig. 6e bei Jacogs sind einander sehr ahnlich. Ich habe auch bei den Cnido- 
blastenkernen ahnliche Eindellungen uber dem Nukleolus gesehen wie sie 
Jacoss (S. 18, Fig. 6a) schildert und abbildet. Nur wird in dem Fall der 
Knidoblastenkerne der Nukleolus aufgelost, in dem von JAcons beschriebenen 
Fall bildet der ausgestossene Nukleolus ein ,,Parasom‘ im Zytoplasma. 
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I. INTRODUCTION, 


At the present time the interest of naturalists seems to turn again to the 
general laws of evolution; there appear new works consacrated to the 
problems of progress and degeneration, of monophyly and polyphyly, of con- 
vergence, divergence and parallelismus, of ectogenous and autonomic evo- 
lution etc. etc., and the differences of opinions of the authors are warmly 
discussed. 

In the present article, basing on some of my own researches, I intend 
to deal with some of these problems, but before entering into them I would 
like to state the point of view starting from which we may discuss these 
questions with some success. 

If we reflect on the nature of those problems we see that all of them 
deal with the laws of evolution considered such, that is to say, with the 
real alterations of the structure and functions of animals, which took place 
in the preceding geological ages. In other words, all these questions are phylo- 


genetical problems and, therefore, to solve them we must first of all know 


the evolution, i.e. the phylogenetical history of animals. At first sight this 
statement appears to be so obvious that it seems useless to pause on it. It 
would appear, for instance, that the problem of single or multiple origin of 
large groups of plants and animals, i.e. of their polyphyletical or monophyleti- 
cal evolution, must be resolved only on the ground of phylogenetical investi- 
gation. The observer, basing on the data of paleontology, comparative ana- 
tomy and embryology, will try to reconstruct as closely as possible the evo- 


Acta Zoologica 1928. Bd IX. 


49 
4 I 61 
\T 6 
Jlie 9 
L O 
mini 
I \ I 03 
\ 124 
: 
; 
: 
SS 
: 


60 
A. N. SEWERTZOFF 

lution of all the members of the given group; then, starting from this histo- 
rical investigation, he would try to answer the question whether all the families 
of the given order have been derived from a single family, all the genera 
of this ancestral family from a single genus, and, finally, all the species of 
this genus from a single ancestral species existing in preceding geological 
periods, or not? If the investigation leads him to a positive answer, confirmed 
also in other large systematic groups of animals (orders, classes), then he 
would tend to support the monophyletic hypothesis, but if he finds that the 
roots of the animal kingdom remain in the past as disjoint as they are at the 
present time, then the polyphyletical hypothesis will receive a confirmation. 

But we see that the authors, who take upon themselves the solution of 
phylogenetical problems, very often follow another way of investigation, 
eluding phylogenetical researches altogether. So the theory of polyphyletical 
origin of plants and animals in its utmost form has been put forward by the 
botanist Lotst who came to his conclusion on the ground of data drawn from 
heredity and crossing theories. On the other hand, we find partisans of this 
theory among the systematists, who never made phylogenetical studies.’ I do 
not deny the value of speculations put forward by the systematists and 
theorists on heredity, yet I think that we can hardly doubt that the laws of 
phylogeny may be principally explained by the help of vast and detailed 
phylogenetical studies. 

In the present article I expose briefly the results of my investigations on 
the origin and the evolution of lower vertebrates. To avoid misunderstandings 
I want to explain the significance of the hypothetical intermedial svstematical 
groups which I had to insert between the known ancestral groups of recent 
and extinct vertebrates. Our results as to the structures of these hypothetical 
common ancestors have been chiefly obtained by means of compara- 
tive anatomical and especially comparative embryo- 
logical methods of investigation with steady references to 
the data of paleontology. Until lately there existed amongst the specialists 
in experimental zoology and pure classification an opinion that the methods 
of phylogenetical investigations are not sufficiently exact and that the results 
obtained by them are not certain. This view greatly depends upon the fact 
that the authors who sustain it are not sufficiently acquainted with the results 
obtained by the comparative anatomy and embryology during the last 30 


years, ie. with all the immense work of phylogenetical investigations ac- 


complished in this lapse of time. That is also the reason why to the present 
days polemic addresses are directed against HAECKEL and his contemporaries, 
that is to say against the first attempts to make phylogenetical schemes, long 
ago leaved behind by the modern morphological investigation. 

As tothe problem of the evolution of lower vertebrates, we can now really 


1 L. Berc, Nomogenesis. 1922. (Russian.) 
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reconstruct, on the ground of prodigious numbers of comparative anatomical 
and embryological works, the structure of a whole series of organs of their 
near and remote ancestors: let us bear in mind the well known theories of the 
dermal skeleton and teeth, of the metamery of the head, of the origin of 
vertebral column and paired and unpaired fins etc. etc. In my preceding papers 
I have tried to resume the results of my own researches and of those of my 
disciples concerning the evolution of lower vertebrates; on the other hand, 
I tried also to compare as far as possible the results of comparative ana- 
tomical works with the paleontological ones and, starting from there, to re- 
construct the organization of the immediate and remote ancestors of the 
principal groups of lower vertebrates, i.e. of Cyclostomata, Chondrichtyes 
and Osteichtyes. And in many cases we have been quite able to characterize 
in detail these ancestral forms. All these forms are hypothetical only because 
we have not yet found their fossil remains and because our conception as to 
their structure is not yet complete, but we are perfectly justified in believing 
that all the characters we describe in these hypotheti- 
cal groups did exist; in many cases we can even clearly reconstruct 
in what succession they appeared in evolution. In all these respects our 
results, excluding the possible faults of observation and speculation, are per- 

fectly real and no less concrete than the evidences of paleontology. 
Passing to the problem of the origin of vertebrates I must note that here 
I do not intend to deal with the problem of the origin of the Chordates in 
general because my investigations have not yet given me satisfactory data 


to discuss this difficult question. 


II. THE ORIGIN AND THE EVOLUTION OF LOWER VERTE- 
BRATES." 


1. We can safely suppose that the lancelets (Branchiostomatidz) and the 


craniates sprang from a common stock, i.e. from an unknown chordate form 


(Acrania primitiva, Table I), which we can, basing on detailed comparison of 
the structure and development of lancelets, Cyclostomes and lower fishes, cha- 


1 This brief sketch of the evolution of lower vertebrates is based partly on com- 
parative-anatomical and paleontological data we find in the literature, partly on a 
whole series of works of Russian morphologists in greatest part issued from the Institute 
of comparative Anatomy of the University of Moscow. I cannot here enter into detailed 
discussion of the general problem of the phylogeny, but to show the reader of this 
paper that the differences from usually admitted opinions he will find below are based 
upon detailed studies of lower vertebrates (especially of Cyclostomes and fishes) I add 
the list of chief Russian works which gave the main material for our conclusions. This 
list is to be found at the end of this paper. 

As for the figures of this paper (text-figures I—8), we must especially notice 
that they are to be considered as simple diagrams designed to schematize the results 
of a long series of detailed morphological investigations (see the list of literature), 
but not to prove the validity of these results. The discussion and demonstration of the 
conclusion I came to are found in my special papers as well as in the cited papers of 
my students. 
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racterize as follows: ancestors of the Amphioxus and craniates were bilateral 
symmetrical chordate animals with well pronounced metamerical segment- 
ation of the mesoblast; their muscle segments reached the anterior extremity 
of the body. As well as the lancelets they were passive feeders, that is to say 
they lived on food-particles brought by the current of water passing through 
the pharyngs and flowing out through the slits. In the disposition of their 
principal organs Acrania primitiva were like the lancelets, but the number 
of their gill-clefts was considerably smaller than in Amphioxus (probably not 


f 


lark enn. 
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Fig. 1. Diagram illustrating the hypothetical structure of a primordial acraniate animal 
which gave origin to the Branchiostomatide on one side and to the Protocraniata 
on the other. The diagram shows the results of comparative-morphological investigations 
on Amphioxus, Cyclostomes and lowest fishes. We emphasize that one must consider 
it exclusively as a phylogenetical scheme, but by no means as a reconstruction of the 
hypothetical ancestor of vertebrates, which is the case of the diagrams of Fig. 2, 3 ete. 
We see that the body of the primordial acraniate was segmented and the myotomes 
(Myot.) clearly pronounced. The central nervous system (Neuroceel., M.sp.), the noto- 
chord (ch.) and the alimentary canal (Af, br.C., Int.) had a position characteristic of 
the Chordates. The brain (c.) was but slightly developed, and the higher sense-organs 
not yet differentiated. The notochord reached the anterior part of the brain; the skull 
and vertebrae not yet existed. The buccal orifice (\/.) was supported by an annular 
cartilage (Cart.ann.) bearing cirri (Cr.) on its surface; the row of branchial clefts 
(Br.1—Br.17), which were about twenty in number, began immediately behind the mouth; 
in the intervals between the branchial clefts branchial arches and segments of visceral 
muscles (m.u.) were situated. There were, moreover, an endostyle (endost.) and an 
epipharyngeal groove (Dr.) in the branchial cavity: in the intestine the hepatic sac 
(Hep.) was developed. A differentiated heart was still lacking in the primitive acraniates, 
but the ventral aorta branchialis (49.br.v.) and the aorta dorsalis (Ao.d.), connected 
with each other by a series of interbranchial vessels, already existed. 


more than 20).? They had no atrial cavity which is peculiar to Amphioxus, 
and their gill-slits opened directly to the exterior; the brain and the higher 
sense-organs were not yet differentiated (Fig. 1). 

2. From these primitive acraniate vertebrates (Acrania primitiva) de- 
rived two branches of descendants: on one side the ancestors of Amphioxus 
(Branchiostomatide), who acquired some new characters adapted to their 
peculiar subterranean-submarine life, namely their peribranchial or atrial 


1 There are about 180 pairs of gill-clefts on each side of the body of Amphioxus. 
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cavity, the great number of gill-clefts, the assymetry of some of larval organs 
etc. etc. The development of all these structures and their connection with 
the peculiar modus vivendi of Amphioxus are well described in the papers 
of many authors, especially in those of MacBripe,' and, therefore, I shall 


Nvise.3uJ 50.5 (vi) 
Pren. 


mul A. br 13. 
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Fig. 2. Diagram illustrating the structure of a hypothetical Protocraniate evolved from 
the Acrania primitiva. It is shown that the cephalic region of the body was already 
differentiated and the brain subdivided into its main parts: prosencephalon (Pr.en.), 
diencephalon (Dienc.), mesencephalon (Mesenc.) and metencephalon (Metenc.). Con- 
nected with this the higher sense-organs, i.e. the paired olfactory pits (Nas.), the eyes 
with a lens (marked by a dotted line in the figure) and the auditory vesicles (aud.) 
were also developed. The branchial clefts were still numerous (about twenty); the first 
branchial cleft (br.p.1) opened immediately behind the mouth (.); this last was sup- 
ported by an annular cartilage (Cart.ann.) furnished with cirri. In the intervals between 
each pair of branchial clefts a skeletal branchial arch (A.br.) and a segment of branchial 
muscles (m.u.) lied. There existed in the ancestors of Cyclostomes and recent fishes at 
least four visceral clefts (we conditionally designate them as prebranchial clefts) (comp. 
A. N. SEWERTzOFF, 1916, 1917, 1927) and five prebranchial visceral arches (A.pr.br.5— 
A.pr.br.1) and muscle segments, all of them situated in the region before the first 
branchial cleft. The prebranchial clefts (br.p.1.—br.p.4(spir.)) as well as the behind 
situated branchial clefts functioned as respiratory organs; the last of prebranchial clefts 
(br.p.4(spir.)) represents the spiraculum of recent sharks and ganoids. Segmentally 
arranged branchial and prebranchial muscles, as well as the branchial epidermis, were 
supplied by the following visceral nerves: by the N. visceralis 1, s. mesocephalicus (N.visc.r 
(Mesc.)), by the N. visceralis 2 (N.zisc.2), by the branche of the r. ephtalmici Trige- 
mini I (V1), by the N. visceralis 3 (N.visc.3) and N. visceralis 4 (N.vtsc.4) Trigemini 
(V2',V2'’), by the N. visceralis 5 (N.visc.5) Facialis (VII), by the N. visceralis 6 
(N.visc.6) Glossopharyngei (VJI), by the N.N. viscerales 7, 8, 9 ete. (N.visc.7 etc.) 
(r. branchiales N. vagi, X). Ch. — Chorda dorsalis; M.sp. — medulla spinalis; Hyp. — 
hypophysis which still opened to the exterior immediately above the mouth. 


not stop on them. Another branch of descendants of the primitive Acrania, 
which we shall design as Protocraniates, followed the way of progressive 
1 MacBripe, The formation of the layers in Amphioxus and its bearing on the 


interpretation of the early ontogenetic processes in other Vertebrates. Quart. Journ. 
of Micr. Scien., v. 54. I9I0. 
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evolution: they (Fig. 2) acquired mobile eyes with inverted retine, developed 
from the portion of the brain where the eyes of Hesse of the Acrania 
(Amphioxus) were primitively situated, auditory vesicles and olfactory organs 
in the form of paired pits, developed from the ectoderm in the anterior end 
of their body. 

The development of these higher sense-organs, which had considerably 
enlarged the receptive faculties of animals, led to the progressive evolution 


of the anterior portion of the central nervous system, now changed into a 


p17 

Abr/. 

(Avisc.1) 


Fig. 3. Diagram illustrating the hypothetical structure of the primordial Cranial Verte- 
brate completing the scheme of the Fig. 2. Parts of the skeleton of Protocraniates, 
namely the parachordal cartilages (P.ch.) developed from the fusion of vertebral arches, 
and the vertebral arches (A.vert.) diplospondilly situated are shown. The limits of sepa- 
rate myotomes in the cephalic region of the body and in the trune of animal are marked 
by a dotted line (m.sp.). Paired trabecule cranii (Tr.cr.) as well as olfactory (Nas.) and 
auditive (C.aud.) capsule are also shown in the region of the head. The parts of the 
branchial apparatus are marked here in the same manner as in the Fig. 2. 
typical vertebrate brain. Great alterations have also occurred in the skeleton 
(Fig. 3): diplospondylous neural arches' appeared in the vicinity of the noto- 
chord; in the anterior end of the body arose a vestigial neurocranium (pro- 
bably developed from the segmental skeletal elements), while skeletal cap- 
sules developed around the eye and the olfactory and auditive organs; between 
the gill-clefts, which were probably no less than 17, were situated unsegmented 
cartilaginous arches; the gill-apparatus reached the anterior end of the body, 
i.e. the mouth supported by an annular cartilage. We can conclude from the 
structure of the buccal parts (endostyle!) that the nutrition of the 
primitive craniates was as passive as that of Amphi- 
Ooxus. 


1 Two arches for each muscle segment. 
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DIRECTIONS OF EVOLUTION 


Then two other very important changes occurred in the evolution of the 
Protocraniates: there developed in them a two-chambered heart (Fig. 3) and 
a massive liver built on the type of tubular glands; the first rose the energy 
of the circulation and consequently the vital energy of the body and the 
second that of the processes of nutrition. 

The just described Protocraniates? gave origin to two progressive 
branches (see Table I): one of them leads to the group of Cyclostomes, i.e. 
of recent Lampreys and Myxinoids, and the other to that of lower fishes. 


(S)Crossop 
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(11) Actinopterygi 
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(S)Petrom yzontes Myxinoidei (S!) 


Protogna thostomata 
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Ectobranchiata 


Entlobranchiata 


(SY) Branchiostomatidae 
Protocraniata 


Acrania primitiva 


Table I. 
For explanation see page 138. 
Not to enter into anatomical details I shall here enumerate only the most im- 
portant changes occurred in the structure of both these groups. 

3. One of the most essential alterations that took place in the evolution 
of the ancestors of Cyclostomes (Lampreys and Myxinoids) (Fig. 4) was 
the transformation of their respiratory organs: in those animals medially from 
their branchial arches have developed entodermic gill-sacs, covered inside 
with entodermic branchial lamellz (entobranchie), which have considerably 
enlarged their respiratory surface. The row of gill-sacs reached the mouth, 
and it is most probable that the ancestors of the Cyclostomes were still pas- 
sive feeders at that stage of their evolution. In connection with the deve- 
lopment of the gill-sacs the structure of the branchial skeleton underwent 


2 I here give only the summary, the briefest characteristic of these animals, al- 
though they may be characterized much more in details (A. N. SEWERTZOFF, 1917). 
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also great changes: between the ends of branchial arches and above and 
beneath the branchial external openings cartilaginous bars (commisures) 
developed and, thus, a somewhat complex branchial basket (Fig. 4) was 
formed. We can designate the ancestors of the recent Cyclostomes at that 
stage of their evolution under the name of ”Entobranchiates” (Table I). 

4. In the further step of their evolution the Entobranchiates passed from 
passive to an active mode of feeding. This very essential biological alteration 
occurred in the following way: the annular cartilage surrounding the mouth 
of the Entobranchiates remained and became more massive, while the anterior 
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Fig. 4. Diagram illustrating the structure of the primordial Cyclostomes. Here the 
olfactory pits (C.nas.) came nearer to each other, and the hypophysis (//yp.) opened to 
the exterior near them. The mouth was supported by a well developed annular cartilage 
(Cart.ann.). The branchial skeleton was changed into branchial basket owing to the 
development of subchordal (C.s.ch.), epithrematic (C.ept.), hypothrematic (C.hpt.) and 
ventral (C.v.) commisures. As it is shown in the figure, the branchial basket was also 
developed in the anterior region of the head between the so-called prebranchial (br.p.) 
visceral clefts. The general number of branchial clefts was still the same as in the 
Protocraniates, but the entodermal branchial sacs of the type of Cyclostomes had already 
appeared. These sacs are marked by a dotted line. C.da. — Cartilago dorsalis anterior. 
Other letterings are the same as in the preceding figures. 


gill-slits closed, and the portion of the branchial basket, lying in front of the 
ear, changed its function being modified into complex buccal skeleton of 
suctorial type; moreover, the branchial muscles strengthened being trans- 
formed into buccal ones, and the horny teeth were developed. The animals 
provided with suctorial buccal apparatus developed from the anterior part 
of their branchial skeleton and muscles became carnivorous and changed into 
Cyclostomes (Fig. 5). From the common stem with the Cyclostomes descended 
also, after Srens16,' the Osteostraci, which were typical Entobranchiates but 


1 FE. A. Srensi6, The Downtonian and Devonian Vertebrates of Spitsbergen. 1927. 
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DIRECTIONS OF EVOLUTION 
adapted to active manner of feeding and to the life at the bottom of the sea 
(Table I). As far as we can judge, these very specialized animal forms all 
died out without leaving descendants in the recent fauna. 

5. In a somewhat other way went the evolution of the ancestors of fishes. 
In them also the first alterations dealt with respiratory organs, and their 
respiratory apparatus became more perfect, but that result was attained by 
another way than in the Cyclostomes. The alterations consisted first in the 
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Fig. 5. Diagram illustrating the structure of the anterior end of the body of Petromyzon. 
This diagram shows the remains of the parts which were well developed in the primitive 
Cyclostomes (comp. Fig. 4). Homodyname parts of the skeleton are indicated by the 
same conditional signings: branchial arches and rudiments of prebranchial arches are 
black; subchordal commisures (C.s.ch.) are shaded with lines; epithrematic commi- 
sures (C.ep.tr.) are represented by a dotted line, hypothrematic commisures (C./p.tr.) 
are shaded with vertical lines, ventral commisures are indicated with dotted lines. 
A.br.t — first branchial arch; A.praebr.r — first prebranchial arch = hyoid arch of 
Gnathostomes; A.praebr.2 — Cart. styliforme = arc. prebranchial 2 = mandibular arch 
of Gnathostomes; A.praebr.3 — third prebranchial arch = antorbital cartilage = second 
labial arch of Gnathostomes.. Between A.praebr.2 and A.pracbr.3 lies the subocular arch 
autorem = the epitrematic commisure between the just named arches. A.praebr.4 — 
posterior lateral cartilage autorem = fourth prebranchial arch = anterior labial carti- 
lage of Gnathostomes; A.praebr.5 — anterior lateral cartilage autorem = fifth pre- 
branchial arch; C.d.p.(7r.c.) — cartil. dorsal. poster. autorem = trabecule cranii (A. N. 
SEWERTZOFF); C.d.a. — cart. dors. anterior = Cart. ann. = oral ring of Petromyzon. 
Other letterings are the same as in the preceding figures. 
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formation of external gills in the form of paired ectodermical external gill- 
filaments (Fig. 6), disposed on each side of gill-arches, and, secondly, in the 
subdivision of these gill-arches, each of them falling into four parts freely 
joined to each other (pharyngobranchialia, epibranchialia, ceratobranchialia 
and hypobranchialia). In that a way there has been formed a freely seg- 
mented branchial apparatus reaching, as in the Entobranchiates, the annular 
cartilage, surrounding the mouth and put in movement by segmented branchial 
muscles (Fig. 7). 
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There was a somewhat large quantity of branchial metamers in these ani- 
mals, ‘“‘Ectobranchiates’”, as we may call them; so we find eleven distinct 
branchial segments in them and, probably, 


f/ their number was still greater (Fig. 7). 
As to the physiological result of these 
changes, it was the same as in the Ento- 
/ branchiates, that is to say, a clearly pro- 
Arc.or nounced advancement of respira- 
Fig. 6. Two branchial filaments tory function and, therefore, of gene- 

of a larva of Acipenser. Arc.br. — : E 

branchial arch: abr. — branchial 121 vital energy took place also in the Ecto- 
artery; fl. — filaments; v.br. — branchiates, though this result was acquired 
in another way than in the Entobranchiates. 
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Fig. 7. ss of the structure of a hypothetical Ectobranchiate (after A. N. SEwer- 
TZOFF, 1917, comp. Fig. 2 and 3). The parachordals (P.ch.) were fused with the tra- 
becul cranii (7r.cr.) and formed the solid basis of the skull; the occipital part of the 
skull (Ar.oc.) appeared, and the alisphenoid cartilages (Als.) formed the interior wall 
of the orbita. Eeach visceral arch was already subdivided into four parts, namely into 
pharyngo-branchiale (ph.br.), epi-branchiale (ep.br.), cerato-branchiale (cr.br.) and hypo- 
branchiale (hp.br.). The visceral arches are ventrally connected to each other with 
unpaired copulz (cop.). The number of branchial arches and clefts was still great 
(br.1—br.13), and the anterior visceral arches (prebranchial arches, A.pr.br.1—A.pr.br.5) 
still functioned as true branchial arches between which anterior branchial clefts (br.p.1— 
br.p.4(spir.)) opened to the exterior. Ectobranchiates were passive feeders, and their 
oral ring (Cart.ann.) furnished with cirri (they are not figured in the diagram) was 
used as buccal skeleton. Other letterings as in the preceding figures. 


6. The subdivision of branchial arches into four portions was of great 
importance for all the further evolution of the Ectobranchiates, especially as 
to their passage from passive to an active mode of feed- 
ing. Here, as in Cyclostomes, the buccal skeleton developed from the anterior 
part of the gill-skeleton (Fig. 8); the only difference is that the annular car- 
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tilage here atrophies and the third branchial arch (counting from in front) 
transforms into jaw apparatus not of suctorial (as in Cyclostomes), but of 
seizing type. Here the second element of the third arch (epibranchiale s. epi- 
mandibulare) changes into an upper (palatoquadratum) and the third (cerato- 
branchiale s. cerato-mandibulare) into a lower jaw, the parts of the fourth 


(Orsyphh br phbr 


Fig. 8. Diagram showing the transformation of the anterior visceral arches (prebranchial 
arches 1—4) of Ectobranchiates into parts of the buccal skeleton of Gnathostomes 
(comp. Fig. 7). The oral ring is atrophied, the two anterior visceral clefts (br.p.2, 
br.p.3) closed (we find their rudiments in shark embryos), the fourth visceral cleft 
(first prebranchial, br.s.4(spir.)) is partly closed and changed into spiracular slit. The 
very anterior postoral prebranchial arch (4.pr.br.5, Fig. 7) is also atrophied; the two 
following arches are partly reduced and used as labial cartilages (ep.h, cr, ep.le, ph.le, 
cr.lg correspond to A.pr.br.4, A.pr.br.3 of Fig. 7). The epibranchial and the cerato- 
branchial of the second prebranchial arch have pogressively developed and changed into 
Palatoquadratum (epi-mandibulare, ef. ma.(P.q.)) and cartilago Meckelii (cerato-mandi- 
bulare, cr.md. (c.Meck.)) of the mandibular arch. Pharyngo-mandibulare (ph.md.) and 
hypo-mandibulare (hp.md.) are also partly atrophied (their rudiments are found in 
some sharks). The first prebranchial arch (Fig. 7) is changed into Arc. Hyoideus; 
the pharyngo-hyale (ph.h.) is rudimentary. As this diagram is chiefly built on the 
basis of the investigation on sharks (A. N. SEwertzorr, 1927, 1) the hypo-hyale is indi- 
cated here as rudimentary element. This diagram shows clearly that in the immediate 
ancestors of the lower Gnathostomes (Elasmobranchs) the anterior part of the visceral 
skeleton was subdivided in the same manner (pharyngo-, epi-, cerato- and hypo-elements) 
as the true branchial arches of the recent fishes. 


arch develops into the elements of the suspensorial, or hvomandibular appa- 
ratus, while the elements of the two of the most anterior arches form the 
so called labial cartilages. Moreover, as in the Cyclostomes, anterior gill-clefts 
closed and branchial muscles changed into maxillar and hyomandibular ones. 
Forms characterized with the above described features may be called p rimi- 
tive jawed vertebrates or Protognathostomes. 
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Besides the just mentioned alterations in the buccal skeleton let us also 
note two other very important changes occurred in the organization of Ecto- 
branchiates during their transformation into primitive jawed vertebrates, 
ancestors of the fishes; they are: 1. the appearance of vestigial external ske- 
leton in the shape of dermal teeth, or placoid scales (some of which, deve- 
loped in the anterior portion of the buccal cavity covered with the ectoderm, 
changed into true teeth)? and 2. the development of paired fins primitively 
arisen as two longitudinal folds on either side of the body, containing meta- 
merical muscles and cartilaginous fin-rays. At the same time the gill-filaments 
(Fig. 6) transformed into true branchial lamellae supplied with numerous 
branchial blood-vessels. 

30th these changes? were of great importance: owing to them in the 
Protognathostomes the function of nutrition (buccal cavity), that of attack 
and defence (teeth and placoid scales) and that of orientation in the move- 
ments (paired fins) stood on a higher scale of evolution. 

Comparing the just traced lines of the descendants of the Protocraniates 
leading to the formation of Cyclostomes and Protognathostomes, we see that 
similar alterations took place in both these lines during the course of their 
evolution. This fact certainly points out on a certain parallelism in the deve- 
lopment of both groups. In each of them the anterior portion of gill-apparatus 
loses its function, the anterior gill-clefts close and the anterior gill-arches 
transform into buccal skeleton; in each of them this buccal skeleton bears 
teeth and, finally, in each of them respiratory function advances owing to 
the development of gill-lamellaz. But the further fate of the descendants of 
these two lines of animals is very different: the Osteotraci died out, the 
Lampreys and the Myxinoids stopped in their evolution and preserving their 
very primitive organization live to our days relatively very little changed, 
while the Protognathostomes gave origin to an enormous group of Gnathosto- 
mes, containing all fishes and all land vertebrates including man. In spite of 
immense and various alterations occurred in course of their long evolution, 
some of the characteristics of the organization of Protognathostomes (for 
instance, the type of their buccal skeleton, the presence and the structure of 
their teeth and paired fins etc. etc.) proved to be very steady ones and have 
been preserved in the latest descendants of these forms. 

7. I have described the evolution of the Protognathostomes such as it 
appeared to me on the base of my comparative-morphological investigations 


in the years 1916—1917. We have seen that the evolution of those forms is 


characterized by the development: 1. of seizing jaws, 2. of placoid scales and 
teeth and 3. of paired limbs in the form of pectoral and pelvic fins. Now 


1 This fact leads us to the thought that the development of placoid teeth pre- 
ceded the formation of the jaws. 
2? We have enumerated only the principal alterations. 
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DIRECTIONS OF EVOLUTION 
a natural question arises, wether all these three groups of changes 
have simultaneously appeared, or not? The just mentioned studies (A. N. 
SEWERTZOFF, 1916—1917) did not give me the definitive answer, though they 
showed me that placoid scales have been developed somewhat earlier than 
the seizing jaws. 

Very interesting is the fact that confronting some of the latest palaonto- 
logical data (O. ABEL, 1919)! with the results of the embryological investi- 
gation we are allowed to divide this progress and to distinguish in it instead 
of one two successive stages of evolution of the descendants of Ecto- 
branchiates, namely 1. forms without paired fins and 2. forms with paired 
extremities (Chondrichtyes selachoidei). 

ABEL forms a separate group of most archaic fresh-water fishes under 
the name of Anaspida which are characterized by a very peculiar and 
primitive organization. They were small fishes with heterocercal tail and with 
dermal skeleton in the shape of scales disposed on regular rows, they possessed 
from 8 to 15 gill-clefts lying far behind the eyes,? and paired fins lacked in 
them altogether. ABEL puts forward with much reason that the absence of 
paired fins in Anaspida must be considered a primitive character, i.e. that we 
here have befcre us animals which have not yet acquired paired fins. If it be 
true, we may say that the ancestors of the fishes have passed through two 
distinct stages in their evolution: 1. through the stage when they possessed 
jaws, scales, a caudal fin of heterocercal type and so on, but lacked paired 
fins (stage of primitive finless jawed fishes, Protognathostomata apterygiata, 
Table I) and 2. through the stage when they acquired paired fins of normal 
fish type (stage of primitive cartilaginous fishes, Chondrichtyes). 

Now, owing to the beautiful investigations of J. K1arr® the organization 
of the Anaspida, at least the structure of their skeleton, is very well known. 
KIAER is inclined to accept the fresh-water Anaspida as a group closely allied 
to the recent Cyclostomes. But the structure of their dermal skeleton, the 
construction of their mouth built on undoubtedly gnathostomical type, the 
absence of any trace of circumoral buccal ring in them do not allow me to 
agree entirely with this view.° 

I cannot consider their unpaired olfactive opening a decisive cha- 
racter as I succecded to show that also in Cyclostomes the olfactive fosse 
are paired. The great number of branchial openings (8—15) as well as the 
absence of paired fins I consider, together with ABEL and KIAER, to be marks 
of primordial organization, and I am very much inclined to the thought that 
the Anaspida represent a very primitive group of fishes belonging to the 

O. ABEL, Die Stamme der Wirbeltiere. 1919. 
J. Ktaer, The Downtonian fauna of Norway. I. Anaspida. Kristiania. 1924. 


1 

3A. N. Sewertzorr, Einige Bemerkungen uber die systematischen Beziehungen 
der Anaspida zu den Cyklostomen und Fischen. Palezontol. Zeitschr. Bd. 10. 1928. 
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Protognathostomata apterygiata, in which the paired fins and the true jaws’ 
were not yet developed, though the prebranchial clefts were already closed. 
It is quite clear that our opinion of the connection existing between the 
Anaspida and the Gnathostomes is as yet only a hypothesys. K1aeER holds that 
these forms belong to the same group as the Cyclostomes, that is to say that 
they are allied with the Entobranchiates. If his supposition will be confirmed 
our hypothesis falls off, and the ancestral tree of the vertebrates must be 
altered, the Anaspida being placed among the Entobranchiates. But also then 
our conception that the finless ancestors of the fishes, i.e. the Ectobranchiata, 
acquired in one further stage of their evolution paired fins, remains entirely 
unchanged being based not on the paleontological but on embryological data. 
8. The direct descendants of the Protognathostomata apterygiata are im- 
mediate ancestors of fishes with paired fins, that is the forms designated by 
GoopricH? (1900) under the name of Chondrichtyes. The latest authors, in- 
cluding ABEL (1919), hold the opinion that all the Elasmobranchs represent 
one of the lateral branches of the common stock of the Gnathostomes, and 
that other fishes can in no way be derived from them, as the former investi- 
gators thought. Goopricu (1909) derives from the primordial jawed verte- 
brates (Gnathostomes) the primitive fishes (Pisces) and from these last he 
derives on one side all the Chondrichtyes, i.e. the ancestors of all selachoid 
fishes (Elasmobranchii, Pleurocanthodii, Cladoselachii, Acanthodii) and on 
the other all the lower fishes with bony skeleton (Osteichtyes), i.e. the an- 
cestors of all the Teleosts, Dipnoans and land vertebrates. ABEL holds ana- 
logous view with the single distinction that he differently classificates the 
Osteichtyes, including the Dipnoans into the group of Teleostomes.* 

My own researches lead me to somewhat different results: first, the com- 
parison of the peculiar structure of the fossil selachoid fishes (Pleuro- 
canthodii, Cladoselachii, Holocephali and Selachii) compel us to admit that 
all these forms represent only one systematical group* which can justly pre- 
serve its old name of Elasmobranchs; secondly, the investigation of the ana- 
tomy and development of the lower Osteichtyes leads me to the conclusion 
that these fishes originated from the forms which were structurally like the Se- 
lachians in general and the lower Selachians in particular (A. N. SEWERTZOFF, 
1923, 3, 1926, 6, and 1928). The number of similar characters in both 
1 We do not know whether they had or not a functioning palatoquadratum and 


Meckel’s cartilage, or they used as jaws some elements of one of their premandibular 
arches. 


E. S. Goopricu, Cyclostomes and Fishes, in Treat. on Zoolog. ed. by sir Ray 
Lancaster. IX. 1909. 

3 There is no doubt that in the descendants of the Protognathostomata apterygiata 
paired fins have been developed from paired longitudinal lateral folds; they contained 
segmentally disposed pterygial muscles and cartilaginous fin-rays. 

* Here I do not intend to discuss the phylogenetical relationship between the 
Elasmobranchs and the Acanthodei. SCHLOSSER (Pisces, in ZITTELS Grundztige der Pala- 
ontologie. Abt. IJ. Aufl. 4. 1923) looks on them as belonging to the Elasmobranchs. 
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DIRECTIONS OF EVOLUTION 
these groups is so great, that we are fully justified in believing that the com- 
mon ancestors of Elasmobranchs and Osteichtyes were fishes which we would 
unite in one systematical group with the Elasmobranchs and would name 
cartilaginous Selachoid Fishes, i.e. Chondrichtyes selachoidei (Table I). Of 
course, these forms were more primitive than all the known extinct and recent 
Elasmobranchs. 

9g. The Chondrichtyes selachoidei (Table 1) gave origin on one hand to 
the Elasmobranchs, which live up to the present days, and on the other to 
the ancestors of all the primitive Osteichtyes. 

Very surprising and paradoxical appears the fact that the Selachians of 
our days represent a rich and flourishing group of fishes being at the same 
time animals cf very low organization, which have not advanced during the 
long course of their evolution and have not surpassed the general level of the 
organization of their long ago extinct ancestors. This structural primitiveness 
of the recent Elasmobranchs is well pronounced: amongst their principal 
primitive characters let us note the following: recent Elasmobranchs have 
preserved their placoid scales scattered on all the body, i.e. the most primi- 
tive external skeleton known in vertebrates; their internal skeleton is entirely 
cartilaginous without any traces of ossification in it; their skull represents a 
closed cartilaginous capsule characterized by a whole row of very primitive 
features, such as the presence of a rostrum, the structure and position of 
olfactive capsules, the structure of occipital portion of the cranium etc. etc. ; 
very primitive are also the structure and mode of suspension of their lower 
jaw, the structure and position of the hyomandibular arch, that of the pectoral 
fins, that of the heart, the presence of a spiral valve in their intestine and 
a whole series of other characters. But besides those most primitive features 
there are in the recent Selachians a whole series of other adaptive characters, 
which fully compensate these primitive ones from the biological point of view. 
The most essential amongst them are those which deal with the embryonic 
development and with the defence of the embryons, that is to say the inner 
fertilization, the large amount of food yolk, owing to which the embryonic 
development is effected inside of the egg, the presence of a solid membrane 
surrounding the egg etc. etc. Let us note, moreover, the progressive develop- 
ment of brain and higher sense-organs, which are also very essential from 
the biological point of view. 

10. The other line of descendants of the selachoid cartilaginous fishes 
(Chondrichtyes selachoidei, Table 1), namely the ancestors of the primitive 
Osteichtyes, may be characterized as follows: in their skin, under the placoid 
scales, true bony scales have been developed in the shape of somewhat large 
rhombic plates forming a solid armour covering the body of the animal 
(A. N. SEWERTZOFF, 1923, 3) ; in the head of those animals these bony scales 


were first disposed in regular rows, as in the trunk, and only later they fused 
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together forming large membrane bones typical of the Osteichtyes (parie- 
talia, frontalia, posttemporalia and so on, A. N. SEWERTZOFF, 1925, 2, 3, 
1926, 2). Very important from the biological point of view was the develop- 
ment of the toothed bones of the jaws, to which the teeth were attached 
(o. 0. maxillaria, preemaxillaria, palatina, dentalia); owing to that a new 


(teleostome) type of jaws has been acquired (A. N. SEWERTZOFF, 1926, 4). 
The process of ossification was not limited to the superficies of the body 


only, on the contrary, very early bony elements arose also on different parts 


of the internal cartilaginous skeleton.’ Also at these earliest stages of the 
evolution of primitive Osteichtyes large ossification of pectoral girdle ap- 


peared due to the growth of some of the scales. 


Now, bony scales developed on the paired and unpaired fins, differentiated 


and formed bony fin-rays (lepidotrichii) replacing the horny rays of selachoid 


type so characteristical of the ancestors of Osteichtves. 


A very interesting alteration occurred also in the respiratory organs of 


the ancestors of Osteichtyes, namely an opercular fold covering the gill-clefts 
has been developed on their hyomandibular arch; this opercular fold was 


supported by opercular bones and branchiostegal rays developed from the 


bony scales; owing to this fact, the mode of breathing of these fishes altered. 


On the other hand, a whole series of changes took place in the branchial and 


mandibular muscles, in the skeleton muscular system of the paired and un- 


paired fins etc. etc., but I wish not to stop on them and must only notice, as an 


essential acquisition, the appearance of an air-bladder with the function of 


hydrostatic apparatus, probably developed from one of the posterior gill- 


clefts closed during the course of evolution in the Chondrichtyes selachoidei. 
The biological value of this organ, allowing the fish to respond to the 


variations in hydrostatic pressure, is quite clear. 


As we have already noted, we can designate the group of fishes with 


those above mentioned progressive characters as primitive Osteich- 


tyes: they are ancestors of all the higher fishes. 


11. It is very probable that those primitive Osteichtyes divided very early 


into two groups of fishes. One of them represents ancestors of cartilaginous 
Ganoids (Chondrosteoidei mihi, A. N. SEWERTZOFF, 1923) which have pre- 


served both in their embryonal and adult states a whole row of characters 
allying them to the most primitive of the Selachians. These primitive cha- 
racters clearly show us that the immediate ancestors of Chondrosteoidei and 


especially of sturgeons and Polyodontide, that is to say the Osteichtyes pri- 


mitivi, really branched off from very primitive selachoid forms, much more 


primitive than any of the known lowest recent and extinct sharks. This struc- 


tural primitiveness is clearly pronounced in their cartilaginous skull, in the sus- 


1 Parasphenoideum, ossifications of the branchial arches etc. etc. 
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pension of their jaws,’ in their protocercal caudal fin (SCHMALHAUSEN, I912, 
1913), in the horisontal position of their pectoral fins and in a whole row of 
other secondary characteristics. Let us note that also in the structure of their 
bony skeleton (A. N. SEwzrtTzorr, 1923, 1925) cartilaginous Ganoids appear 
as the most primitive forms, perhaps as the very lowest ones amongst all the 
Osteichtyes we know.? 

This just described branch of primitive Osteichtyes, the Chondrosteoidei, 
stopped in their evolution, and prospered to our days in the form of very 
primitive fishes. 


12. The fate of the other branch of primitive Osteichtyes (Holosteoidei, 
Table I) was, on the contrary, much more complicated. This branch begun 


to modify progressively and gave origin to a great number of new forms; 
some of them have greatly advanced and gave rise in their turn to all the 
different forms united by the systematists in the groups of Crossopterygians 
and Actinopterygians. It is fully probable, moreover, that the Dipnoans* also 
originated from the common stock of the Holosteoidei. If we add that this 
group (probably the lowest Crossopterygiars) gave off the line of the an- 
cestors of land vertebrates (Quadrupeda), we have a group of fishes, which 
were structurally extremely plastic and capable of very intensive progressive 
development. 

These primitive Holosteoidei from which originated all the just men- 


1 The symphysis between the anterior ends of the palatoquadrate cartilages, the 
palatobasal type of suspension of the upper jaw etc. etc. (A. N. SEWERTZOFF, 1923). 

* Lately Watson (1925) in his very interesting paper The structure of certain 
Palzoniscids and the relationships of that group with other bony fishes (Proceedings 
Zool. Soc. London, 1925) spoke out against this view and returns to the old opinion 
of TRAQUAIR accepting that the Acipenseride are degenerated descendants of Palzo- 
niscide. 

I cannot agree with this opinion: embryological investigations furnish decisive 
evidences for our view on the position of the Acipenseride in the system, while the 
new and very interesting facts brought forward by Watson do not contradict these 
conclusions. I will return to this question when expaunding in my following paper 
the observed facts in detail. 

3 It is very difficult for me to give my definitive opinion relatively to the phylo- 
genetic relationships of the Dipnoans. Many of recent authors derive them from the 
lower Crossopterygians (T. W. Brinde, Fishes. Cambridge Nat, Hist. London, 1904, 
and others); GoopricH (1909) takes them for an independent branch of primitive 
Osteichtyes; ABEL (1919), basing principally on the investigations of Dotto (Z. DoLto, 
Sur la phylogénie des Dipneustes. Bull. Soc. Belge Géol. v. IX. 1895) considers them a 
lateral line branched off from the common stem of the Crossopterygians, admitting at 
the same time that, by the structure of their jaws, they belong to the Teleostomi. In 
the structure of their skeleton the Dipnoans are undoubtedly closely allied to the Holo- 
steoidei, but the most archaic of them (Dipterus) are in some respects still more primi- 
tive than the lowest of the Crossopterygians. Moreover, in the structure of some of 
their internal organs the recent Dipnoans are. more primitive than Polypterus, that is 
to say the single representative of Crossopterygians which we may compare with them. 
Those are the reasons why. admitting provisionally the branching off of the Dipnoans 
from the common stock of Osteichtyes-Holosteoidei, I think at the same time that they 
parted from the Crossopterygians at the earliest stages of their evolution. And the 
same may be said about the connection between the Crossopterygians and the ancestors 
of the terrestrial vertebrates. 
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tioned forms of fishes and, moreover, all the land vertebrates are characterized 
as follows: their olfactive capsules lie near each other, and a thin and high 
nasal septum is formed between them; the articulation of their upper jaw 
with the skull is other than that of the Selachians and cartilaginous Ganoids 
(Chondrosteoidei), i.e. the upper jaw articulates not with the orbital region, 
but with the preorbital process of the skull, and there is no symphysis between 
its anterior ends; the rostrum is atrophied, or wanting altogether ; the anterior 
borders of the pectoral fins are twisted upwards, so that the fins lie obliquely 
to the axis of the body, what is biclogically very essential as regards the 
function of the fins; premaxillar and maxillar bones are attached not to the 
palatoquadrate cartilage, as in cartilaginous Ganoids, but to the neurocranium, 
and this peculiarity is to be considered a very important and functionally pro- 
gressive modification of the buccal apparatus. Let us also add another com- 
mon character of the lower Holosteoidei, namely the progressive ossification of 
their skeleton: their exoskeleton, i.e. the bones of the skull and those of their 
pectoral girdle became thick, their surface being covered with complicated 
cosmine layer, and besides the process of ossification gradually spread on 
different parts of their endoskeleton. 

13. As we have already mentioned, the primitive Holosteoidei gave origin 
to three principal groups of higher fishes, namely 1. to the Actinopterygians 
which may be considered ancestors of all the recent bony fishes and of a whole 
series of extinct groups, such as, for instance, the Paloniscide, the Trisso- 
lepide, the Platysomide, the Eugnatide etc., 2. to the Crossopterygians re- 
presenting a group of fishes principally consisting of palzeozoic and mesozoic 
forms, from which at the earliest Devonian times the ancestors of land 
vertebrates branched off, and finally 3. to the Dipnoans. The last represent 
a very archaic group of fishes with combined specialized and very primitive 


characters of organization. They possess, for instance, a well developed carti- 


laginous skeleton, a vertebral column without developed vertebral centra, a pri- 
mitive brain ete. etc., and at the same time thev acquired some adaptations to 
the amphibian mode of life, such were: paired fins built on the type of biserial 
archipterygium, the conversion of the swim-bladder into lungs, changes that 
occurred in the organs of circulation adapted to air breathing etc. etc. Here 
I must also notice that I cannot admit the biserial archipterygium to be a pri- 
mitive form of the fins of fishes: the comparative embryological data (A. N. 
SEWERTZOFF, 1926, 6), i.e. the mode of the development of muscle-huds and 
nerves of the fin, have clearly shown me that this fin has been developed 
from uniserial archipterygium. 

We find already in the earliest Dipnoans a peculiar alteration of their 
buccal skeleton, namely a fusion of rows of separated denticles into few 
large tooth-plates and, correlated with this, a complete fusion of the palato- 
quadrate cartilage with the neurocranium, that is to say, two changes adapted 
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to their peculiar mode of nourishing: it is known that Dipnoans principally 
feed on small Crustaceans and mollusks, i.e. on animals provided with a hard 
shell. There are some reasons to believe that this specialization of buccal 
apparatus, though very useful and expedient as it was, has stopped the pro- 
gressive evolution of the Dipnoans, which were in former times various and 
greatly spread animals, whose organization paused at these primitive stages 
of evolution. 

14. As regards the relationship between the Actinopterygians and the 


Crossopterygians, my investigations led me to conclusions that somewhat 
differ from the generally admitted views of the writers considering Cross- 


opterygians ancestors of Actinopterygians: I have some reasons to derive 
them both, independently from each other, from some more primitive group 
of Holosteoidei. 

As the comparative investigation has shown me, the representatives of 
these two groups, especially on earlier stages of their evolution, were rela- 
tively closely allied, and at any rate the resemblance between the Actinoptery- 
gians' and Crossopterygians is much more pronounced than that between these 
two groups of fishes taken together and the Chondrosteoidei. The chief diffe- 
rences between the Actinopterygians and the Crossopterygians consist I. in 
the structure of their paired fins, 2. in the presence of the so-called gular 
plates instead of branchiostegals in the Crossopterygians and 3. in the position 
ot their swim-bladder, as far, indeed, as we can judge by the few surviving 
forms. Examining these differences we see, as the history of development 
shows us (BuUDGETT, 1907),” that the symmetrical fin of Polypterus provided 
with fleshy paddle and symmetrical radials, ranged around the basal, origi- 
nates from the uniserial archipterygium of the type of pectoral fins of 
Selachians and of cartilaginous and bony Ganoids. We can analogically con- 
clude that biserial symmetrical fins of the devonian Crossopterygians have 
been similarly developed. That is why we are not at all justified in deriving 
the fins of Actinopterygians from those of Crossopterygians, but, on the 
contrary, we have full reason to suppose that crossopterygial and actinoptery- 
gial (uniserial) types of fins have been developed independently of each other 
from a more primitive selachoid uniserial type. 

The presence of gular plates in Crossopterygians may hardly be con- 
sidered an essential character of difference between these two groups of 
fishes (C. T. REGAN, 1904)* because they have been undoubtedly developed 
from the branchiostegal plates occurred both in Crossopterygians and, in a 
still more primitive form, in lower Actinopterygians (Paleoniscoidei) ; at 

1 Excluding the Chondrosteoidei (Acipenseride and Polyodontide) which I include 
into the group of Chondrosteoidz. 

2 S. S. Bupcett, On the structure of the larval Polypterus, Cambridge. 1907. 

3 C, T. Recan, The Phylogeny of the Teleostomi. Ann. Mag. Nat, Hist. V. XIII, 
1904. 
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any rate, we have full reason to suppose that the gular plates of Crossoptery- 
gians originated from the branchiostegal plates we find in lowest and most 
archaic Actinoptervgians, but not the reverse. 

The swim-bladder of fishes starts as a diverticulum from the wall of 
the intestine; it lies behind the last gill-cleft and functions as a hydrostatic 
and in some fishes (Dipnoans, Polypterus) as a respirative apparatus. 

sy the mode of development we distinguish two types of swim-bladders: 
in Actinopterygians (in Chondrosteoidei too) it arises in development as a 
diverticulum from the dorsal wall of the anterior portion of the intestine 
(pharyngeal or oesophageal region), while in a single surviving representative 
of Crossopterygians (Polypterus) and in Dipnoans it develops from the 
ventral wall of the intestine. We have, therefore, two different types of swim- 
bladders, the dorsal and the ventral. 

Some attempts were undertaken as to derive one of these types from 
another, but have been quite unsuccessful, because of the disposition of the 
blood-vessels, which does not allow us to suppose that the dorsal air-bladder 
(taking this position for the primitive one) has been displaced on the ventral 
side, or, on the contrary, that the displacement took place in the reverse 
direction. Such displacement really took place, for instance, in the phylo- 
genetic history of Dipnoans, in which the swim-bladder is situated on the 
dorsal side of the intestinal cavity, while its duct opens from the ventral side 
of the intestine; but here we can obviously trace the displacement of bladder 
owing to the blood-vessels, which follow the course of the bladder, bending 
round the alimenary tract; in those cases when the air-bladder preserves its 
primary dorsal (Amia) or ventral (Polypterus) position we can see that the 
vessels branched off from the posterior branchial arch of the aorta, occupy 


a quite symmetrical position, and this fact fully excludes the hypothesis of 


displacement. Thus, as regards this character, we have also no reason to say, 
that we have in Crossopterygians this primitive state of swim-bladder from 
which has been developed the state we find in Actinopterygians, but we must 
admit that both these groups have been derived from some much more primi- 
tive and unknown form of fishes.’ 

I allowed myself to put forward the just mentioned anatomic con- 
siderations showing that Actinopterygians have not been derived from the 
Crossopterygians, but that both originated from much more primitive form 
of Holosteoidei which cannot be designated under the name of Crossoptery- 
gians, because the opinion that the last are ancestors of all the remains of 
Teleostomi is almost usually admitted. 


1 We can suppose that the swim-bladder arose in phylogeny as an entodermic 
evagination of one of the posterior gill-sacs (perhaps of the sixth) after its external 
openings closed: the dorsal (Actinopterygians) and the ventral (Crossopterygians) 
types of air-bladders have been developed in a divergent way from dorsal and ventral 
portions of this branchial sac: this supposition is fully confirmed by the general cha- 
racters and the position of the point of branching of the blood-vessels of the bladder. 
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15. Summarizing the just mentioned conclusions we can imagine the evo- 


lution of the descendants of the primitive Holosteoidei as follows: from the 
common stock of this group two principal lines have been branched off, the 
ancestors of Actinopterygians on one hand, and those of Dipnoans, Cross- 
opterygians and land vertebrates on the other (Table I). 

Here I cannot trace in details the evolution of all these groups 
of fishes and limit myself in noticing only the principal ways of it. 
The ancestors of Actinopterygians were primarily nectonic animals and, 
accordingly to this fact, there appear some peculiarities in their organi- 
zation adapted to the free life in the open sea; we have here paired 
fins with short proximal portion consisting of a small number of radials 
and with a well developed flexible distal part formed by numerous 
slender and pliable lepidotrichii; we also have a dorsal swim-bladder function- 
ing as a hydrostatic apparatus and so on. In this group the specific “fish” 
organization has gradually attained its highest type, and, consequently, a new 
type of fishes arose in phylogeny and became prevailing (in the shape of 
bony fishes) in the sea and fresh water; we see that the group of Actinoptery- 
gians has fallen into innumerable forms living from the most archaic epochs 
in the seas as well as in the fresh waters, and that these forms became adapted 
to different conditions of the aquatic life. 

Otherwise weft the evolution of the Crossopterygians. As far as we can 
judge by the organization and habits of the recent surviving forms, we have 
here a group of fishes very early adapted to the life in comparatively shallow 
waters and river-banks. On that fact clearly points the structure of their fins 
(especially that of their pectoral ones), in which the proximal portion has 
been progressively developed and the fleshy paddles have been formed to rest 
the fore part of the body upon when they moved ai the bottom, or amongst the 
submarine plants, and also the structure of their ventral swim-bladder used 
as an accessory organ of respiration. 

16. From these primitive Crossopterygians (if those very archaic, pro- 
bably lower Devonian, or, perhaps, Silurian forms may be so called) parted the 
Dipnoan fishes, which very early became highly specialized forms on account 
of the changes that occurred in their jaws (fusion of palatoquadrate cartilage 
with the skull and concrescence of small denticles into large tooth-plates). 

It is very interesting that namely this group of fishes, though possessing 
a row of peculiarities adapted to the amphibian life and favouring their con- 
version into land animals, appeared to be quite incapable to further ad- 
vancement and survives up to the present days without visible alterations in 
their main characters. 

Another branch of the descendants of the primitive Crossopterygians, 
namely the ancestors of the Amphibia (Stegocephals), though much less spe- 


cialized, was, on the contrary, found capable ot such a transformation: their 
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fins changed into segmented pentodactyle limbs, and, according to this fact, 
also changed the musculature of their paired limbs, moreover, the secondary 
musculature of the limbs has also been developed in them (SEWERTZOFF, 
1908) ; then the movable articulation of the skull with the vertebral column 


arose in phylogeny, the structure of the tail underwent great changes, and 


the unpaired fins atrophied. Besides, the swim-bladder converted into lungs 
and, dependent on that fact, the structure of the branchial apparatus also 
altered, at the same time the internal nostrils appeared (A. N. SEWERTZOFF, 
1926, 3); the structure of the higher sense-organs adapted to a new medium 
also modified. Correlated with ail these changes and also with those we have 
not yet mentioned, the structure of the brain and of the peripheric nervous 
system also altered. And, thus, following that way of very complicated evo- 
lution, terrestrial vertebrates or Quadrupeda have been developed in phylo- 
geny. This group of the descendants of primitive Crossopterygians, contrarily 
to the Dipnoans, was perfectly capable of further advancement: the descend- 
ants of this group, namely the amphibians, reptiles, birds and mammals, in- 
habited the land, and some of them migrated a second time into water (Che- 
lonians, Crocodiles, Plesiosaurs, Ichtyosaurs, Cetacea etc. etc.). 


As regards the other Crossopterygians, after the detachment of the just 
mentioned two groups, they attained a certain bloom in late palzozoic period 
and have broken up into a series of forms, then, during the mesozoic epoch, 
most of them extincted, and only two forms (Polypterus and Calamoichtys) 
survived to our days preserving a number of their primitive characters. 

In the preceding pages a broad outline has been given concerning the 
main features of the evolution of fishes, as we can represent it basing on our 
present state of knowledge. It is clear that a great deal in this picture is highly 
hypothetical, but we are fully justified in believing that the main features of 
the evolution we have traced are perfectly correct. Since the way of the evo- 
lution and the relationship of the mentioned groups of animals are very 
complicated I summarize our results in the common usual shape of an an- 
cestral tree represented in Table I. 

But before I go on with this subject I wish to note one general conclusion 
which may be drawn from the just mentioned investigations: all those re- 
searches favour the monophyletic but not the polyphyletic point of view on 
the process of evolution. In this respect I also come, on the ground of my 
phylogenetical studies undertaken over a large comparative anatomical and 
embryological material with perpetual references to the palzontological data, 
to the same conclusion as Ossorn,! ABEL? and the great majority of ana- 
tomists dealing with the evolution of the lower vertebrates. I especially notice 


1H. F. Osporn, The origin and evolution of life. 1917. 
2 O. ABEL, Stamme der Wirbeltiere. 1919. 
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this result because we find in literature an opinion put forward by some 
authors which have not personaily delt with phylogenetical studies’ that the 
vertebrates taken as a whole and some separate groups of them are of mul- 
tiple origin, that their resemblance to each other generally depends upon the 
convergence of characters etc. etc. Our investigation, on the contrary, leads us 
to the conclusion that as we look deeper into the past the roots of the ancestral 
tree gradually approach, and as our studies get more detailed the mono- 
phyletic hypothesis becomes more and more probable. 

Our hypothetical ancestral tree (Table I) built on the ground of morpho- 
logical investigations (vid. literature) differs from commonly admitted phylo- 
genetical schemes in three following points: 1. Basing on detailed compara- 
tive-embryological studies we succeeded in reconstructing the structure of 
some hypothetical transitional forms between Acrania primitiva and Cyclo- 
stomes on one side and Acrania primitiva and lower fishes on the other 
(Protocraniata, Entobranchiata, Protocyclostomata, Ectobranchiata, Proto- 
gnathostomata apterygiata). All the evolutionists admit implicite that there 
existed once a whole row of transitional forms, yet it was made no attempts 
to characterize them from the morphological point of view. We tried on the 
ground of new morphological investigations to perform these characteristics, 
and the results of this attempt are represented in the Table I. It is under- 
stood that there were much more transitional forms than are figured in this 
table, but we can cite only those of them which may be characterized on the 
basis which our comparative-morphological material gives us. 2. It is com- 
monly admitted (comp. A. N. SEWERTZOFF, 1923, 3) that the recent Chon- 
drosteide (including Chondrosteus) are degenerative descendants of primi- 
tive Paleoniscide (D. M. S. Watson, The structure of certain Palzoniscids 
etc. Proc. zool. Soc. 19025); my investigations on the development of 
the cartilaginous and bony skeleton and muscles of cartilaginous Ganoids 
(A. N. SEWERTZOFF, 1895, 1923, 3, 1925, 3, 1926, 4, 1928), on the con- 
trary, led me to the conclusion that the Chondrosteoidei evolved from much 
more primitive forms than the known Palezoniscide, probably from some 
primitive Osteichtyes, which preserved in their structure many selachoid cha- 
racters of their ancestors: this hypothetical group of fishes, whose remains 
are not yet found palzontologicaliy, I designate under the name of Osteichtyes 
primitivi. 3. A great majority of paleontologists usually admits that the Cross- 
opterygians in which the fins were built on the type of biserial archiptery- 
gium gave origin to all the Actinopterygians, in other words, that the uni- 
serial fins of Actinopterygians developed from the biserial fins of Cross- 
opterygians. The detailed study of the development of the fins of fishes led 
us to the opposite conclusion, namely that biserial fins derived from the uni- 
serial ones (A. N. SEWERTZOFF, 1923, 3, 1926, 1, 6), and that it is very un- 


1 L. Berc, Nomogenesis. 1922. (Russian.) 
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probable that the uniserial fins of Actinopterygians may be derived from the 


biserial ones. These facts lead us to admit that both Crossopterygians and 


Actinopterygians are two independent lines of those descendants of the 


Osteichtyes primitivi which I designate as Holosteoidei. 


I must notice also that the data of Paleontology do not contradict this 


supposition, but that the current opinion of paleontologists is sharply opposed 


to the results of morphological and embryological investigations on which we 


base our present discussion. Moreover, I must repeat once more that in this 


brief sketch of the fish evolution I cannot bring forward sufficient arguments 


to prove the validity of the emitted opinions which in some points strongly 


differ from the commonly admitted views; the reader of this paper can find 


them in the quoted special works (vide literature). 


Ill. THE WAYS OF THE BIOLOGICAL PROGRESSIVE 
EVOLUTION. 


The changes of organization which occurred in the course of evolution 
are usually looked upon as adaptations; indeed we see that the greatest part 
of the alterations we have briefly discussed in the preceding chapter are very 
useful to their owners as well as they all are more or less important from 
the biological point of view. Now, before proceeding further, we must con- 
sider somewhat more in details the main characters of these adaptations. 

As is known, attempts to classify the adaptations were made more than 


once; PLATE, for instance, in his well known treatise on evolution’ gives the 
following classification of the main types of animal adaptations. He considers 
adaptations: I. The unity of the individual organization, 
or the correlative expediency (Zielstrebigkeit); by this term 
PLaTE designates the harmonious adaptation of all the organs of a complex 
organism to each other, owing to which the function of one organ, for in- 
stance, that of the kidneys, is coordinated with the function of a whole row 
of other organs, for example with those of the organs of circulation, 
of other glands etc. ete. Only the entire coordination of all parts of the 


organism gives it sufficient vital capacity. I]. Structural, or in- 


ternal expediences, or structural adaptations of one organ to the 


others: such are the disposition of the sensitive cells in sense-organs, the 
disposition of the lamellz in long bones, by means of which the bone of least 
weight can withstand the greatest resistance, the presence of valves in the 
heart and blood-vessels, determining the direction of the blood current and 
many other peculiarities of the structure of animals. II]. External 
expediency which unites, after PLarte, all the bodily adaptations of 


1 L. Piater, Selectionprincip und Probleme der Artbildung. 1913. 
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animals to inorganic and organic environmental conditions, that is to say, 
the adaptations to different habitat zones: littoral, pelagic, abyssal, terrestrial 
or aerial, the adaptations to the free life, or to the parasitic state etc. etc. 
IV. Reflective, or instinctive expediency under nor- 
mal life conditions, i. adaptive reactions of the animal organism 
to simple and complex environmental stimuli, or to the changes occurring in 
the body itself (secretion of the gastric juice during the nutrition, contraction 
of the pupil in strong light, sexual instincts of the males and females etc. etc.). 

V. Sanatory, or regulative expediency, that is the acti- 
vity of leucocytes in the bacterial infection, the formation of antitoxins, 


agglutinins, precepetins in the organism, the regeneration of lost parts of the 


body etc. etc. VI. Functional expediency, that is capacity of 
active organs of the body to develop after the bodily use and to degenerate 
when disused (development and degeneration of the active organs cbviously 
following the bodily use and disuse). VII. Adaptations destined 
to maintain the life of species; such are shell and yolk glands, 
copulative organs securing the internal fertilization, the organs of insects 
using for lying eggs in protected places etc. ete. VII. Embryonal 
expediency uniting innumerable adaptations of embryons to the con- 
ditions of embryonic life (amnion, allantois, adaptation to the yolk digestion 
etc. etc.) and to the harmonious development of the organs in the adult 
animal. 

I allowed myself to quote the classification of PLATE firstly to show the 
reader the usual point of view of considering adaptations, and, secondly, to 
remind him of the immense variety of adaptive changes occurring in the organi- 
zation of animals during the course of their evolution. H. F. Osporn in his 
remarkable volume on the origin and the evolution of life’ gives the following 
review of the structural adaptations of organisms: 

I. Adaptations of environmental correlation: respira- 
tory, olfactory, visual, auditory, thermal, gravity functions and organs 
coordinative and correlative to variations of light, heat, humidity, aridity, 
caused by migrations of individual or of the environment. 

. Adaptations of internal correlation: correlation and 
coordination of internal growth and functions through internal secretions, 
enxymes, and the nervous system. 

. Adaptation of nutrition: 

I. on inorganic compounds. 

2. on bacteria. 

3. on protophyta, algz etc. 

4. on protozoa. 


1H. F. Ossporn, The origin and evolution of life on the theory of action, reaction 
and interaction of energy. 1918. 


| 
fee 
is 
T 
Ulie 
10 
+ 
th 
: 
: 
: 
: 
‘ 
25 
: 


A. N. SEWERTZOFF 


on higher plants, herbivorous diet. 


un 


on higher animals, carnivorous diet. 
. parasitic, without or within plants and animals. 
IV. Adaptations of individual competition and se- 


N 


lection: 
A. Selection, affecting variations, rectigradation, mutation, origin, and de- 
velopment of single characters', proportions, etc. 
B. Affecting all reproductive organs, primary and secondary. 
V. Adaptations of racial competition and selection, 
affecting chiefly all motor, protective, offensive and defensive structures 


of the endo- and exoskeleton; also reproduction rate. 

The confronting of these two classifications of adaptations clearly shows 
us the particular point of view from which they were considered. The attention 
of the writers is turned to the principle of expedience in adaptations, as well as 
to the correlations existing between different organs and functions of the 


animal, or between different organs and functions of males and females in 
different epochs of their life, or, finally, to the correlations taking place 
between organs and functions of animals and their environmental conditions. 
OsBorRN, somewhat enlarging the concept of the term ”adaptation‘, includes 


in his review also the modes or ways of evolution (IV—V). 

But admitting the correctness of these classifications we can consider the 
problem of adaptive modifications of animal organization from another point 
of view, namely putting the question as to how far the different adaptive 
changes can influence the further evolution of animals? At present I begin 
by placing this question relatively to the problem of progressive evolution, 
and I base on the material briefly mentioned in the first chapter of this paper. 

To avoid misunderstandings we must before attempting to give a solution 
of this problem settle once more the exact nature of characters determining 
the progressive evolution of animals, because just here we find the greatest 
vagueness and differences of opinion: some authors take each new adaptation 
of animals to environmental conditions for a progressive modification, the 
others (the genetists par excellence) admit that each new character, in general, 
independent of its fitness to environmental conditions, is progressive as such, 
and, finally, some authors consider that progressive evolution does not gene- 
rally exist at all because each animal, independently on the height and com- 
plexity of its organization, is perfectly adapted to different conditions of its 
life. This difference of opinions is greatly due to the confusion of the bio- 
logical and physiologo-morphological sides in the 


process of evolution. 
If we go deeper into the subject of the adaptive evolution, we find in 


1 On the ground of paleontological evidences Osporn emphasizes that each evo- 
lution presents “a mosaic” of separate individual characters. 
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it two different types of progress, namely the biological progress and the 
physiologo-morphological one, and we must now thoroughly discuss these two 
conceits of great importance. 

If we find that a certain group of animals copiously feeds, rapidly and 
freely multiplies being only little destroyed by the enemies, and owing to this 
greatly increases in number, if we find that this group of animals begins to 
migrate during the course of its further evolution, getting hold of new and new 


areas; if this group, at last, begins with the numeric increase and migration 
also to divide into new small taxonomic groups, that is to say if the species 


breaks up into a whole series of subspecies which tend in their turn to develop 
into new species, then it becomes quite obvious that the group in 
question modifies progressively, and that this pro- 
gressive evolution bears a clearly pronounced bio- 
logical character. The last statement is determined by the fact that 
the very changes owing to which the biological progress is attained may 
equally follow the ways of simplification and of complication of organization ; 
we perfectly know that in some cases the numeric increase is attained by a 
progressive complexity of structure, while in others the same results are ob- 
tained by the fact that the given animals become parasitic and their struc- 
ture strongly simplified. We here deal with a very general and purely bio- 
logical principle. 

The biological progress is, therefore, characterized: 1. by 
the increase of numbers of individuals of the given 
systematic groups; 2. by progressive migrations, ie. 
by the hold of new geographical areas; 3. by the break- 
ing up into new subordinate systematic groups (sub- 
species, then new species etc.) when animals meet new environ- 
mental conditions. The conceit of the biological progress becomes perfectly 
clear when confronted with the just opposed processes, for instance, with the 
contraction of geographical areas and with the decrease of the numbers of 
subordinate taxonomical groups. These phenomena being of long duration 
lead to the extinction of the whole group of given animals. It is fully clear 
that the biological progress is an infallible condition of the victory in the 
struggle for life of any group of animals, and that the conceit opposed to it 
means the “extinction” of the given systematical group. 

We must ask now, how this biological progress can be attained in the 
evolution of animals? The phylogenetical investigation shows us that the bio- 
logical progress is attained by four different ways, which from the 
biological point of view, viz. from the standpoint oi 
survivance of species and ftavourable existence of 
their descendants are quite equivalent. We distinguish: 
1. Morphologo-physiological progress, or general adaptation — 
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when a general rise of organization takes place; 2, Idioadaptations, 
or adaptations to defined conditions — when there is no rise of organization ; 
3. Embryonaladaptation (ccenogenesis) — when there are no 
changes in the organization of adult descendants; 4. Degeneration — 
when the general scale of organization decreases and simplifies. 


1. Morphologo-physiological progress (aromorphosis). 


One of the ways by which the biological progress is attained is the 
morphologo-physiological progress which is to be considered, therefore, as 
one of the particular cases of the general biological progress. 

The morphologo-physiological progress is obtained by the rise, different- 
iation and complication of functions of the animal organs as well as by the 
corresponding structural changes in them. The most characteristic feature 
of the progressive morphologo-physiological modifications is that they are, 
indeed, very general useful modifications, but not adaptations 
(idioadaptations) to some peculiar environmental changes, for instance 
to some peculiar kind of food (the feeding exclusively on leaves, or ex- 
clusively on herb, or on blood of other animals etc. etc.), or to some peculiar 
kind of motion (climbing on high trees [Choleepus, Chameleontide], or on 
steep rocks ete.). General progressive morphologo-physiological modifications 
are useful to their bearers in very different and various changes which occur 
in the surroundings of these animals, because they chiefly consist in the 
general increase of activities and intensity of functions of the changing ani- 
mals. These last changes consist morphologically: 1. in progressive histological 
modifications, such, for instance, as those when the cartilaginous parts of the 
skeleton are supplied by the bone, or when indifferent sensitive cells are re- 
placed by specialized ones of the higher sense-organs, or when the plain mus- 
cular tissue is substituated by striped muscles etc. etc. In all those changes a 
certain rise of specific functions of cells or even of tissues takes clearly place; 
2. in progressive changes of size and form of organs, such, for instance, as 
these when the size of some muscle of any organ of motion increases, or 
when the form of bones changes by the formation of the crests serving to the 
attachment of stronger muscles etc. etc.; 3. in changes of the differentiation 
of organs, when the organs with uniform structure develop into ones whose 
different parts become adapted to different functions, this morphological dif- 
ferentiation being commonly accompanied by a histological one: let us remind 
of the differentiation of the somatic muscles of the head represented in the 
ancestors of the vertebrates by a series of uniform myotomes and developed 
into different inuscles of eye and into complex visceral musculature in their 
descendants; let us remind also of the differentiation of the musculature and 
skeleton of visceral arches the anterior parts of which gave rise to a complhi- 
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DIRECTIONS OF EVOLUTION 
catedly built jaw apparatus etc. etc.; 4. in the increase in numbers of the organs 
we observe in the evolution of scales, hairs, teeth ete. etc. ; 5. in the changes 
occurred in the disposition and situation of the iterative, or repeated organs 
of animals (concentration of sensitive cells and nerve endings in the points 
of increased sensitiveness of the body, formation of the pterilia in the birds 
etc. etc.; here belong also the phenomena of concentration of organs, when 
separatedly disposed organs, for instance the ganglions of the ventral nervous 
chain of insects, fuse with each other in order to rise the general function). 
Without entering into details let us remind also 6. of the concrescence and 
secondary separation of different parts of organism. In the progressive evo- 
lution of animals all these various types of structural changes generally lead 
to the rise of the intensity, variety and complexity 
of functions of organs. 

We have very briefly characterized the different and various changes of 
organization of animals which take place when the evolution follows the way 
of the physiclogo-morphological progress; we did only mention but not dis- 
cuss examples of this process, because we shall deal with them in the next 
pages. 

Describing the general features of the process of progressive evolution 
we have spoken as yet only about changes taking place in separate organs. 
Now we may put the question as to how far we can apply these marks of 
progressive evolution if we take the organism as a whole? The legality of 
such a doubt is explained by the fact that we know perfectly well that pro- 
gressive changes are often accompanied by retrogressive ones, that is to say 
that some parts of the organism may advance, while the others retrograde 
and in some cases even atrophy. But here we must bear in mind that when 
certain parts of the organism modify progressively and others do not modify 
at all (remain static) we have full reason to state a general progressive evo- 
lution, or rise of organization; the scale of this rise certainly depends on the 
fact how great the changes are occurring in the organism and which parts of 
it have been changed. 

3ut if some parts of the organism have modified progressively, while 
others regressively, we can state the direction of the general evolution of the 
organism only by confronting the progressive and regressive alterations with 
each other. If, moreover, these changes were effected by means of substitution 
of organs, that is to say if some atrophied parts of the organism have been 
substituted by others with the same or analogical function, then we may say 
that we have before us an intensification of functions and 
that, therefore, the general change of the whole or- 
ganismis following the way of progressive evolution. 
Such cases we have in the substitution of the notochord of lower vertebrates 
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by cartilaginous vertebre, in the substitution of the cartilaginous vertebre by 
the bony ones etc. etc. 

But in the cases when the general change of the organism results from 
the fact that some organs developed progressively while others (with a dif- 
ferent function) degenerated, then we can determine the general direction 
of the evolution in the organism only by taking into consideration the degree 
of intensity, complexity and variety of the functions in the organism con- 
sidered a whole. So, confronting the fact of the loss of the limbs in the 
snakes (regressive modification) with the elongation of their body, i.e. the 
increase of the number of segments, development of the ribs etc., and the 
changes exhibited in their jaws (progressive modifications) we must pro- 
bably admit that the organization of these animals has neither advanced nor 
become lowered. Confronting the fact of the progressive development of 
the legs with that of the reduction of the wings in ostrichs, i.e. the changes 
leading to the loss of the fly power and to the gain of the running and walk- 
ing powers, we must acknowledge the general lowering of the organization 
taken as a whole. 

In the preceding pages we have discussed in general form the problem 
of the biological and morphologo-physiological progress; now we. shall 
attempt to apply these considerations to the problem of the evolution of the 
lower vertebrates and to decide as to which changes of their 
organization their progressive evolution is due? It is 
fully clear that our attention will be principally turned to those changes which 
we may characterize as progressive changes of morphologo-physiological type. 

1. The conversion of the acraniate ancestors of the vertebrates (Acrania 
primitiva) into the protocraniates was accompanied by a whole row of pro- 
gressive changes very important from the physiological and morphological 
point of view; namely the tubular heart of the Acraniates has been developed 
into a sac-like two-chambered heart of their descendants, that is a strong 
propulsive organ rising the rapidity of the blood-current and, consequently, 
the intensity of the process of oxidation of tissues has been developed, and 
it is fully probable that the substitution of lacunary circulation by the capil- 
lary one is connected with this change of the heart; another important 
alteration deals with the development of the sac-like liver of the Acrania 
primitiva into a compound tubular gland of the Protocraniates, in other 
words, an intensification of the activity of the digestive glands, and, con- 
sequently, of the digestive powers of animals took place at that epoch. The 
immediate result of both those changes was the general rise of 
the activity (energy of functions) of the whole organism, i.e. a more 
intensive activity of muscles, and, therefore, a greater energy of motion, an 
increased feeding supply of nervous system, of sense-organs and of glandular 
system were exhibited in these animals. Another series of changes very im- 
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portant from the biological and functional point of view we find in the higher 


sense-organs and in the central nervous system; the lead to the formation of 
the eye, of the ear and of the olfactory organ of the type of craniate verte- 
brates as well as to the formation of the differentiated brain; the development 
of all these last organs probably stood in direct connection with the 
general rise of the activity of the organism evolved by the 
above described antecedent changes taking place in the circulatory, digestive 
and excretory systems of those aiiimals. 

The changes occurred in the nervous system and in the sense-organs 
evolved an enormous variety in the general activity of the Protocraniates, 
and, enlarging their concept field, allowed them to react to environmental 
stimuli by more complicated and more coordinated actions. And, thus, if the 
changes in the organs of circulation and nutrition led to the intensification 
of the vital energy of animals, the progressive modifications in the higher 
sense-organs and in the central nervous system led to the differentiation and 
to the general complication of the behaviour of animals. 

Here let us make the following reserve: we have exposed the changes 
of organization which took place in course of transformation of Acrania 
primitiva into the Protocraniates as one whole process: but it is fully probable 
that we have in this process many phases and that the changes in separate 
organs and in the groups of organs successively followed one another. At 
the present state of our knowledge is very difficult to trace rightly this suc- 
cessiveness and to discerne the different phases of this process, but the data 
of comparative anatomy obviously show us that all the changes we have just 
described really took place in the history of vertebrates and that the way of 
the evolution we have traced above hardly may be considered as a hypothesis. 

2. In the course of transformation of the Protocraniates into Ento- 
branchiates (Table I) following important alterations took place in the verte- 
brates: entodermic gills arose in phylogeny and gill-sacs have begun to deve- 
lop; as the primordial number of gill-slits did not decrease, they reached the 
very mouth of these animals. From the physiological point of view we have 
here a very important change, namely an increase of the respiratory surface, 
that is a new rise, a new advancement of the respiratory function: the pro- 
cess of oxidation grew more and more stronger and, consequently, the general 
vital energy of organism has also increased. Correlated with the changes in 
the gills went the alterations in the branchial skeleton (formation of the 
branchial basket) and in the branchial muscles. It is important to notice that 
namely these changes were the very basis of the whole further progressive 
evolution. 

3. During the transformation of the Entobranchiates into Protocyclo- 
stomes (Table I) a suctorial apparatus has been developed from the anterior 
part of the gill-basket, and the animals passed from passive to active manner 
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of feeding. This change had the greatest biological significance and im- 
portance: the passive feeder generally takes all that is brought into its buccal 
cavity with the current of water passing through its mouth and gills; owing 
to the action of the mucus glands of the buccal cavity the particles of food 
suspended in water are enveloped with slimy secretion and filtred into the 
alimentary canal: as food elements may be used all the small organisms float- 
ing in the water, but in the intestine together with nutritious food particles 
fall also several quite unnutritive elements. There is no choice of the most 
suitable food in the passive feeding, and besides all those small organisms 
falling into the intestine of the animals do not represent a particularly nutri- 
tious food, whilst in active feeding the animal chooses itself just the food 
it wants, that is the food which suits it the most in quantity and quality. The 
advantage of such a mode of feeding for the organism is quite obvious. 

As regards the Cyclostomes, they passed to the highest, from qualitative 
point of view, mode of feeding, namely to the sucking of the blood of other 
vertebrates which is certainly most nutritive and the most highly assimilable 
sort of animal food. 

The existing Cyclostomes retaining a series of very ancient characters 
survive to our days, and do not appear in the least to be destined to near 
extinction. And yet the greatest part of their primitive characters remains 
unchanged, or very little changed from an incredibly remote time preceding 
at any rate the Silurian period. This paradoxical survivance of Cyclostomes 
is probably due to their highly perfected manner of feeding which apparently 
always compensated their other biological defects and allowed them to live, 
relatively little changed, in the same environmental conditions, in the same 
aquatic medium, where the evolution of other branches of Protocraniates, 
i.e. of fishes, has taken piace at the same pe1iod of time. On the other hand, 
the adaptation to a single kind of food, this fact of their strict specialization, 
hindered their further advance: as far as we can judge, no higher branch of 
animal originated from Cyclostomes. Having attained a certain degree ot 
development they stopped in their evolution. 

4. It is very remarkable that we find in the evolution of the jawed verte- 
brates (Gnathostomes, Table I) a well pronounced parallelism between the 
changes occurred in the progressive organs and functions of Gnathostomes 
and the changes we have just described in Cyclostomes. We first find that in 
the Ectobranchiates (Table I) external gills have been developed and that, 
therefore, their respiratory function increased; thus, a general rise 
of vital energy and activity took place in them because of the 
increased oxidation of the blood. Connected with this stands the breaking 


up of the branchial arches, a change very important for the further evolution 


of the Gnathostomes. 
5. During the transformation of the Ectobranchiates into Protognatho- 
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stomes (Table I) the vertebrates passed from passive to active manner of 
feeding, and there appeared in them a new jaw apparatus of seizing 
type with teeth derived from placoid scales, that is to say there appeared in 
them a new and singularly universal organ which occurred to be 
alsoavery firm one and adaptable to numerous and different further 
changes of food. There, moreover, developed in them placoid scales with 
sharp spines, covering all the superficies of their body. Analysing the biological 
value of all these alterations we see that the general rise of vital 
energy and activity observed in all these forms, as well as it was 
the case with the Cyclostomes and caused by the same reasons, results from 
this new acquired active manner of nourishment. On the other hand the deve- 
lopment of the placoid skeleton brought about a stronger defence of the 
organism against the enemies and a greater possibility of capturing suitable 
food (development of teeth). The third essential progressive character firstly 
appeared in the Protognathostomes was the development of heterocercal tail, 
that is of a more highly perfected organ of lecomotion. 

6. A further and very important step in the evolution of the jawed verte- 
brates was the development of the paired fins, i.e. the appearance of the 
organs of orientation in the motion. Let us note the quite peculiar from the 
functional point of view character of development of the tail and paired fins 
in these fishes: these organs are not structurally specialized in the strict 
sense of this word, that is to say they are not adapted toa single 
kindof motion, as, for instance, is the case of the limbs of climbing or 
of ungulate mammals, but they represent organs of very general character, 
increasing simultaneously both the rapidity and the variety of the motions of 
animals. 

With the development of the paired fins we have come to animals 
of selachoid type which we have designated under the name of Chondrichtyes 
selachoidei (Table I). As we have seen, these forms gave rise to a rich stock 
of recent sharks and rays. We have already mentioned that the existing 
selachoid fishes, these curious survivers of Paleozoic times, differ from their 
long ago extincted ancestors only by some secondary characters, and exhibit 
even to-day a whole series ov very primordial features. Amongst the last we 
may mention their cartilaginous skeleton without any traces of ossification, 
their placoid scales, the structure of their protocercal tail and fins, that of 
their skull and visceral skeleton, the presence of conus arteriosus, the position 
of the spiral valve in the intestine etc. etc. 

Now the question arises as to which of these progressive characters the 
Elasmobranchs, though always living in the same environmental conditions 
as the well progressing groups of Osteichtyes and especially of bony fishes 
(Teleosts), owe their power to withstand the competition with these forms 
and not to extinct like other groups of primordial fishes? 
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Examining the organization of Elasmobranchs from this point of view, 
we find in some systems of their organs somewhat clearly pronounced cha- 
racters of progressive evolution: their brain, for instance, is large and compli- 
catedly built, their sense-organs well developed etc. etc. But in the whole these 
alterations are not very substantial, and can in no way be compared with the 
general amount of changes occurred at the same time in the evolution of the 
recent bony fishes. Nevertheless, we find great progressive changes both in 
the system of their sexual organs and in the mode of their embryonal deve- 
lopment. For the first time in Elasmobranchs, at the earliest stages of their 
evolution, instead of external fertilization, so typical for the greatest majority 
of fishes, appears the internal fertilization; at the same time a whole row 


of adaptations securing the life and development of embryos are also deve- 


loped: hard shell of eggs with protective colouring and different adaptations to 
fasten them to submarine stones or water-plants, enormous quantity of yolk 
sufficient to nourish the embryos during the whole period of its embryonal 
development and special organs of embryonic circulation adapted to feed them 
with this yolk etc. etc. Owing to all these embryonic adaptations the embryos 
are well protected during the period of ontogenesis and leave the eggs not 
in the shape of small, weak larve (as is the case with the greatest majority 
of even higher fishes), but as somewhat large young fishes bearing all the 
peculiarities of the adult forms and safe against the most part of enemies 
from which suffer the larve of other fishes. The presence in Elasmobranchs 
of numerous adaptations protecting the larve in the period of their first deve- 
lopment, i.e. in the period when the embryos of other fishes’ are greatly 
destroyed, has, as it seems to me, the greatest biological importance; it is 
quite possible that namely the progressive development of this very function 
in selachoid fishes allowed these very ancient and very primitive animals 
to survive and to flourish in the same biological medium and in the same 
environmental conditions in which live and have always lived the much more 
highly organized forms of fishes. If this interpretation be true, we have 
here a new confirmation of our general idea expressed in the beginning of 
this chapter, namely that the morphologo-physiological progress is to be con- 
sidered only a particular case of a more general biological one. 

7. From a biological point of view, the changes that have occurred in the 
transformation of Chondrichtyes selachoidei into primitive Osteichtyes were 
of the greatest prospective importance for the further evolution of vertebrates. 
The fact of gradual development of the bony skeleton in them was very im- 
portant, first, from the biological point of view in general, because we have 
here the development of an organ of defence much more perfected than 
placoid scales; secondly, because it has increased the intensity of the motions 


1 Let us remind that in sturgeons, in cod-fishes, for instance, and in many others 
out of the millions of eggs layed by them only one pair of individuals in average attains 
the adult state. 
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gradually replacing the massive and relatively little resistent cartilaginous 
frame, used for fastening of muscles, by more solid and less massive bones, 
allowing the development of a more intensive muscular activity. The deve- 
lopment of a gill-cover, as far as we can judge,’ represents a further im- 
provement of the respiratory function. At last, the development of the swim- 
bladder (probably of both swim-bladders, the superior and the inferior) was 
of greatest physiological importance as the formation of a hydrostatic appa- 
ratus, allowing the fish to dwell freely and without any efforts in whatever 
depth. 

8. In the discussion which follows I shall not undertake to go over the 
whole physiological and biological significance of all the progressive cha- 
racters determining the further evolution of the fishes (Table I), but shall 
confine myself only to few remarks. The most essential difference between 
the Holosteoidei and Chondrosteoidei from the biological point of view con- 
sists in the structure of their jaws: Chondrosteoidei have retained the buccal 
apparatus of the selachoid type in which the toothed bones of the upper jaw, 
the premaxillar and the maxillar, were attached immediately to the palato- 
quadrate cartilage, i.e. to the primary upper jaw; in Holosteoidei, on the 
contrary, the premaxillar and maxillar bones articulate with the neurocranium, 
while the palatoquadrate cartilage, together with the bones lying on it (pala- 
tines, pterygoids, quadrates), is solidly articulated with the antorbital process 
of the skull (articulatio antorbitalis) on one side, and with the neurocranium, 
through the modified hyomandibular, on the other; moreover, the anterior 
ends of the palatoquadrate cartilages, are here separated, so that the symphysis 
between them disappears. The change in the structure of the jaws, that is to 
say in the manner of seizing food, is certainly very important from the bio- 
logical point of view: we have here a new upper jaw more solidly jointed 
with the skull and capable of greater activities than in Chondrosteoidei; let 
us also note that this change in the jaws was accompanied by the further 
differentiation of mandibular muscles. Another biologically important alte- 
ration in Holosteoidei was the progressive ossification of their internal ske- 
leton. The functional significance of this fact is quite clear. I shall not here 
pause on other structural differences of the Holosteoidei, such as the re- 
duction of their rostrum, of their paired vomers, the connection of their 
olfactive capsules, the development of their metepicercal caudal fin etc. etc. 

We have seen that two lines have branched off from the common stock 
of the primitive Osteichtyes, namely the line of Chondrosteoidei, early stopped 


in its progressive evolution, and the progressive line of Holosteoidei. The 
descents of the latter group divided into two principal stems, into Cross- 
opterygians plus Dipnoans on one side, and into Actinopterygians on another. 
The first did not follow far the way of the progressive evolution in aquatic 


1 This question is unsufficiently worked up by the physiologists. 
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medium, and, as far as we can judge, could not withstand the competition 
with the Actinopterygians, which were biologically more fitted to the free 
life in the open sea: most part of them extincted in mesozoic ages, and 
only few forms survived till our days. But some peculiarities of their organi- 
zation which, perhaps, hindered the Crossopterygians to follow the way of 
progressive evolution in the shape of typically aquatic animals (I mean their 
ventral swim-bladder used in their littoral life as an accessory organ of air- 
breathing and their paddle fins with strong skeleton in its proximal portion), 
were just the characters which allowed them to follow the other way of pro- 
gressive evolution being transformed into terrestrial animals. 

On the contrary, the line of Actinopterygians followed the way of dif- 
ferentiation and improvement of the typical ‘‘fish” organization and, finally, 
gave origin to the most perfect types of recent bony fishes whose evolution 
perhaps has not yet stopped to-day. 

Comparing all those just mentioned characters, we see that the progres- 
sive evolution of each large systematical group of fishes we have considered 
is characterized by the development of definite complexes of physiological 
characters: we find here, first, a series of alterations signifying a general 
rise of the vital energy in the animals in which they appear; such 
are, for instance, the passage from passive to active mode of feeding, the 
changes in the digestive glands, the adaptations to a more perfect manner of 
capturing food (appearance of teeth and changes occurred in the jaws), the 
improvement of the respiratory function (all the changes taking place in the 
gills) etc. etc. Then follow the progressive changes raising 
the activities of animals to which first of all belongs the in- 
crease in the motion processes of animals, i.e. the increase of muscles and 
their differentiation, the replacement of the cartilaginous skeleton by the bony 
one, the development and the improvement of the caudal fin, the develop- 
ment of the paired fins etc. etc. Very characteristic is, moreover, the fact 
that all the just mentioned morphological changes raise both the in- 
tensity and the variety of the movements of animals. Of great 
interest is also the increase of variety and complexity of the reactions of 
animals to the lifeless and life environments. I have not especially paused 
on the changes occurred in the structure of the brain and higher sense-organs, 
but I must here emphasize that all the progressive forms we have mentioned 
above exhibit progressive changes in these organs, partly in the increased 
quantity of the nervous substance, partly in the structural complication of the 
brain and sense organs. Finally let us also note the progressive changes taking 
place in the organs of offense (teeth etc.) and defence (scales, armours) of 
those animals. 

Without entering into details I must emphasize the most important pe- 
culiarity in the above mentioned structural alterations: I mean their uni- 
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DIRECTIONS OF EVOLUTION ss 
versal character. These structural changes (and, certainly, the functional 
ones depending on them) taking place in the most different organs are 
not adaptations to any special environmental con- 
dition, forinstance to the life ona fixed depth, or on 
the bottom of the sea, or adaptationtoa peculiar food 
etc. etc, but they really are very general adaptations; 
and, moreover, we see that the alterations of this uni- 
versal character are very steady: they preserve their 
fundamental characters immutable during the whole 
course of their further progressive evolution which 
sometimes is a very long one. In that way all the descendants 
of the primitive Gnathcstomes following the lines of the progressive evolution 
preserve their primitive type of seizing jaws, all the fishes — the general type 
of their fins, and all the progressive land vertebrates — the main feature of 
their pentadactyl limbs. On the contrary, the development of adaptations 
of specialized type, that is to say, of adaptations fitted to a single or to few 
functions, often seems to stop the progressive evolution altogether: animals 
may well exist and even modify during more or less long periods of time, 
but their organization does not advance. Good examples of such a pause in 
the process of evolution depending upon the specialization we find in the 
Mixinoids with their specialized suctorial mouth, in the Dipnoans whose teeth 
have fused together being transformed into peculiar tooth-plates (adaptations 
to a special kind of food), in the Holocephali with their quite analogous 
changes of buccal apparatus and in a whole series of other forms. All these 


groups of animals without changing at all, or changing relatively very little, 


lived during incredibly long periods of time (in which their other allies 
living in the same environmental conditions underwent greatest alterations) 
and survived a whole row of changes taking place in the surroundings to 
which they were to adapt themselves, but gave no origin to any progressive 
group of animals: in them the process of evolution seems to have stopped, 
and I think that we can attribute this cause to the phenomenon of speciali- 
zation (idioadaptation) of function. 

We come to the conclusion that the prospective importance of the evo- 
lutionary changes is very different: some of them seem to stop the process 
of the progressive evolution, whilst the others favour its march forward. That 
is the reason why it is more convenient to designate by special terms the 
differences between these two types of structural and functional evolutionary 
changes: I would propose to name the morphological changes 
of universal and general type which raise the orga- 
nizationtoa higher scale and favour the further pro- 
gressive evolution of animals by the term “aro- 
morphosis”, leaving the term “idioadaptation” to the 
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changes of strictly adaptive type which do not raise 


the scale of the organization of animals.’ 

If we return to the ways of the evolution of the lower vertebrates 
(Table I) we see that the appearance of one or many ”aromorphosises“ in 
any given group of animals causes in them a certain rise of organization, but 
that these animals, stepping up on a certain structural and functional scale, 
do not go further so long as they do not acquire a new aromorphosis, or 
a new complex of aromorphosises. Between the appearance of the groups 
of aromorphosises can pass a considerable lapse of time, so that the process 
of the progressive evolution in the majority of cases seems to follow the 
way of a series of successive processes, and the periods of the raise of organi- 
zation alternate with those when the progressive evolution does not take place 
at all. It is very important to notice that the periods when the progressive 
evolution does not take place in the given groups of animals do not signify 
at all a necessary pause in the process of evolution in general: on the con- 
trary, examining the whole course of this process we find that the organi- 
zation of animals may change very considerably also during the intervals 
between two periods of aromorphosises, and that quantitative alterations 
occurred at that time may be also very considerable, though they bear always 
a clearly pronounced character of adaptation. The periods of aromorphosis 
look as they were large nodal points in the process of evolution. They are 
usually followed by periods of increased "adaptive radiation” (OsBorN), i.e. 
by periods when the given progressive group of animals breaks up into a great 
number of small subordinate systematical groups of idioadaptive character. 
Indeed, it is quite clear that when a given group of animals succeeds in 
acquiring a series of new aromorphosises, i.e. of changes that increase its 
vital energy and activities, and, thus, lead it to the victory in the struggle 
for life — then it begins to spread over new and different areas; here it meets 
with new environmental conditions to which it has to adapt itself: such is 
the just mentioned process of adaptive radiation in the sense of OSBORN. 


2. Idioadaptation. 


If we take the lower aquatic vertebrates in that period of their evolution 
when their respiratory apparatus has already progressively changed (Ento- 
branchiata, Table I) and their entodermic branchial lamelle developed, we wil! 
find that these very primitive animals are already divided into a series of 
quite unsimilar groups. This group (STENsIG) did not stop in the process of 
metamorphosis and gave rise to a whole row of forms adapted to different 
environmental conditions, chiefly to the life on the bottom of the sea (Ccelo- 


1 I keep also the term “adaptation” in its more general sense designating by it 
each change owing to which the animals adapt themselves to their surroundings. 


28 


VOL. 


a 
: 
= 4 
10 
105¢ 
= 
= 
= 
3 


DIRECTIONS OF EVOLUTION 7 
lepide, Cephalaspide, Tremataspide, Drepanaspide etc. etc.). At present we 
cannot state exactly the phylogenetical relationships of these groups of ani- 
mals, but we can hardly doubt that all they derive from the primitive vertebrate 
of cyclostome type (SteNsi6)? having branched off from the common stock of 
these animals. The changes which occurred in the general form of their body, 
in the position of their gill-clefts and, especially, in the structure of their 
external skeleton were very considerable. Their organization, therefore, has 
greatly changed (in the sense of adaptations) but, as far as we can judge, 
no one aromorphosis took place amongst those changes, and all these animals 
have perished during the palzozoic time. 

We find a quite analogous way of evolution in the phylogenetical develop- 
ment of the descendants of the Chondrichtyes selachoidet. We can safely say 
that at least two lines of animals have branched off from this group of primi- 
tive fishes; one of them (Osteichtyes) followed the way of progressive evo- 
lution, while the other (Elasmobranchs) has stopped in that way and pre- 
serving a very primitive organization succesfully flourishes to the present days. 
This pause on the way of the progressive evolution was not accompanied by a 
pause in the process of evolution in general: the Elasmobranchs during all 
their history, i.e. from the Silurian period down to the present time endure 
perpetual changes in their organization and gave origin to a great deal of 
forms: some of them became more or less specialized animals adapted to 
definite though different environmental conditions, while others did not show 
those strictly specialized characters. 

We find representatives of highly specialized forms in the rays, which 
organization underwent the greatest quantitative and qualitative changes in 
connection with their life on the bottom of the sea. Let us notice the depressed 
form of their body, the extreme development of their pectoral fins, the dis- 
placement of their gill-clefts on the ventral and of their spiraculum on the 
dorsal side of the body, the changes occurred in the shape of their teeth and 
a whole row of other considerable alterations. Specialized forms are also the 
Holocephali with their palatoquadrate cartilages, fused with the neuro- 
cranium, with their modified teeth etc. ete. 

Very characteristic of these adaptive changes of organization is the fact 
that they were neither progressive modifications (being not accompanied 
either by an increased vital energy, or by a complication of functions), nor 
degenerative changes. Here the organization of the animal changed, but be- 
came neither higher, nor lower. We designate such adaptive modifications 
of organization under the name of idioadaptations. 

But especially interesting in this respect are those of selachoid fishes 
which were not, in general, specialized forms and which, retaining a whole 
row of primordial characters, nevertheless live and always lived in the same 


1 E, A. Srensié, The Downtonian and Devonian Vertebrates of Spitsbergen. 1927. 


7. — A. Z. 1929. 
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environment as the higher fishes (Teleosts) and possess the same habits as 
they. In this example we have a typical illustration of our idea that the mor- 
phologo-physiological progress represents only a particular case of the general 
biological progress: the selachoid fishes stopped in the way of this first form 
of progress, but acquired some biologically important peculiarities (amongst 
them the above mentioned mode of reproduction and a series of embryonal 
adaptations) which allowed them to withstand the competition in the struggle 
for life with the highest forms of fishes. But here also the process of evo- 
lution did not stop at all: in course of their phylogeny this group of selachoid 
fishes divided into a whole series of different forms. To imagine how great 
these differences of organization and, therefore, these phylogenetical changes 
in the subordinate groups may sometimes be, suffices to call to mind the 
peculiar organization of such forms as the modern saw- or hammer-fishes 
(Pristis antiquorum and Zygena malleus). 

Examining the evolution of fishes with bony skeleton we come to ana- 
logous conclusions; but I shall no more discuss this question because it seems 
to me that my idea is illustrated enough by the examples we have already 
mentioned. I came to these results on the ground of a detailed study of the 
evolution of lower vertebrates, but 1 must notice that the analyse of the evo- 
lution of land vertebrates, the broad outlines of which will be given in the 
next chapter, will lead us to the same result. 

Summing up the conclusions we came to we can state the existence of 
two kinds of physiologo-morphological changes in the biologically progressive 
evolution: 1. the “‘aromorphosises”’, representing changes of very general type 
raising the vital energy (activity) of the organism as well as the variety and 
the complexity of its manifestations, 2.the adaptive modifications, 
or strict “idioadaptations”,representing specialadapt- 
ations of organism to different and definite sur- 
roundings in which the animals live: the latter changes do 
not raise neither the general activity nor the variety 
of functions of organisms. 

In the preceding pages dealing with the evolution of the Elasmobranchs 
I brought forth some examples illustrating the adaptive modifications of 
these fishes, but the concept of “idioadaptations” being of the greatest im- 
portance to us I allow myself to bring some more complementary examples to 
definitively clear up the correct significance of this term. We consider as 
idioadaptations” also all the innumerable modifications of colouring corre- 


1 In this review I set aside all the indifferent structural modifications (correlative 
changes) of not immediate biological importance. I only notice that many of them can 
have indirect biological significance for animals, as, for instance, several changes in 
the growth, or in the times of reproduction, hindering the free crossing of the closely 
allied forms and creating the conditions of biological isolation, owing to which the 
given groups of animals begin to follow independent ways of evolution. But the dis- 
cussion of these modifications do not enter into the limits of the present work. 
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sponding to the mediums in which the animals dwell. To such belong all the 
protective and defensive colourings of animals. We know, for instance, that the 
body of many pelagic animals is transparent and almost invisible in aquatic 
medium, and we find the same character also in the body of several free- 
swimming fish larve: the biological significance of those peculiarities is so 
obvious that we have not to stop on them. Then let us also remind of the 
white colouring of the ventral side of the body in numerous fishes dwelling 
near the surface of the sea; this colouring, resembling the colour of the foam, 
of the sea waves, is very advantageous for these animals as a means of 
defence against the carnivorous fishes approaching them from below, from 
the depth of the sea. 

The colouring of the dorsal part of the body of the fishes dwelling on the 
bottom of the sea or amongst the seaweeds copies the main colour of the 
environment, and, moreover, the patterns of colourings and markings are 
generally so disposed in the body as to make the animal nearly invisible in 
the water. In many cases this mode of defence is still improved, and some ani- 
mals can adaptively change their colouring under the influence of nervous 
system; the flounders or flat-fishes (Pleuronectide), for instance, mimeti- 
cally change their colouring making it quite similar to that of the bottom of 
the sea where they usually dwell. We reminded the reader of few examples 
of adaptive colourings taking them only amongst the fishes because here 
we deal chiefly with them, but we know very well that in each group of the 
animal kingdom we can find innumerable examples of protective and mimetic 
colourings and markings; and without any doubt we can safely say that the 
greatest part of the colouring in the terrestrial vertebrates bears also a clearly 
pronounced idioadaptive character. 

I have already pointed out some cases when the shape of the body is 
obviously adapted to the conditions of the life of the animals; such is, for 
instance, the dorso-ventrally compressed form of the body of the rays fitted 
to their life on the bottom of the sea, and analogous examples we find in the 
laterally compressed body of the flat-fishes (Pleuronectide). Both cases, 
equally interesting because they show us how far the changes may be carried, 
evolved by the adaptation of organization to definite habits, that is in the 
given case by the instinct of the animal inducing it to dwell on the bottom 
of the sea. By-the-wat, as regards the flat-fishes I must notice that the 
bilateral symmetry of the body represents one of the most steady and most 
ancient character of the organization of the chordate animals: the flat-fishes, 
becoming bottom-dwelling animals, changed namely this very character of 
their organization, and that change evolved a series of other fundamental 
alterations: the shape and structure of their skull have altered, the mouth 


became asymmetric, one eye moved from one side of the body to the other 


and so on. 
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Amongst the extremes of structural adaptations of fishes let us mention 
the striking leaf-shaped branching dermal processes distributed over the body 
of some sea-horses (Phyllopteryx equus) and simulating the sea-weeds 
amongst which these animals dwell; the peculiar supple radials of the un- 
paired fin of the so-called “Fishing-Frog”’, or ‘‘Anglers” (Lophius, Chiro- 
lophius), used for a decoy to attract the booty when these carnivorous fishes 
quietly lie on the bottom of the sea; the transformation of pelvic and pectoral 
fins into large ventral sucker by means of which the cling-fishes (Gobiide, 
Lepadogaster etc.) inhabiting the coast-line stick to the rocks and cliffs during 
the rollers. Then let us also mention the change occurred in the fins of 
Trigla, in which two or three of the anterior dermal pectoral rays became 
specialized as independent feelers capable of separate movements by means 
of which Trigla creeps to the ground and fumbles the prey, consisting of 
different Crustaceans. A very peculiar adaptation to the life at the surface 
of the sea we find in Anableps ictrophtalmus: the eyes of this fish are 
adapted for seeing both in the air and in the water as it swims at the sur- 


face, the cornea and pupil being divided into two dissimilar halves separated 


by a horisontal septum, the interior and the superior; properly speaking there 
are two pupils in each eye of Anableps tetrophtalmus, the superior adapted 
for seeing in the air and the inferior adapted for seeing in the water, and 
the accomodation of these two halves of the eyes is quite different. 

We have brought forward few examples of adaptations, chosing them 
chiefly amongst the fishes and using only the most remarkable of them deal- 
ing with relatively few organs. But these examples exist in all external or 
internal organs having a relation to the external environment in the large 
sense of this word, and are exhibited absolutely by all the groups of the 
animal kingdom: we find them in terrestrial, fossorial, aquatic, aerial ani- 
mals etc. 

On the other hand, we have innumerable adaptations to inorganic environ- 
mental conditions: to the heat and to the cold, to the changing conditions of 
light, aridity and moisture content etc. etc.; we have still more idioadaptations 
to biological surroundings: to the plant world in which animals live, to the 
plant and animal food they feed, to the enemies, they have to struggle with, 
or to avoid, to the prey they must pursuit and so on, and so on. We may 
say in other words, that the whole organization of the animal is adapted to 
the conditions of its life, and it is so at every stage of its evolution. These 
adaptations are very various and different and always depend upon the 
changing environmental conditions: we find adaptations to variable and dif- 
ferent environmental conditions, in which live slow or swift-moving animals 
with more or less complex organization, and we have the whole series of tran- 
sition stages adapted to constant and uniform surroundings. In last cases, for 
instance, in animals strictly adapted to fossorial (subterraneous) (Gimno- 
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phiones, moles, blind rat-moles), or arboreal (Chameleo, Tardigrades) life, 
or to the life on the rocks (Gekkons), or to a single kind of food, we deal 
with strict specialization, i.e. adaptations to narrow, definite and not varying 
environmental conditions. 

I paused here somewhat more in details on the problem of idioadaptation 
because I wished first to show, though partly, how biologically important, 
how widly spread and how numerous these adaptations are, and secondly, 
to emphasize the great difference existing between the adaptations and aro- 
morphosises: as we see from the above mentioned examples, the aromorphosis 
represents the general rise of organization distinguished by an increase 
of activity, complexity and variety of functions not 
connected with strictly determined environmental 
conditions, while the idioadaptation is especially fitted to those strictly 
determined environmental conditions. 


3. Embryonal adaptation s. caenogenesis. 


We have already noticed that the third direction of evolution is the way 
of embryonal adaptations. We know that during the embryonal development 
of each manycellular organism the so-called embryonal adaptations, or cceno- 
genesises develop and ensure the life of the embryo through its embryonal and 
larval stages. We can bring forward the following well known examples of 
those coenogenesises ; they are: different embryonal membranz, defending the 
egg against injuries and enemies; the yolk of the egg owing to which embryos 
are exempted from the necessity to get their food; the amnion of reptiles, 
birds and mammals, securing their embryos against the shocks, and the 
allantois of these animals which is the embryonal organ of respiration; the 
innumerable protective colourings of the insect larve; the hard shells of 


eggs and chrysalides; the embryonal branchial filaments of the shark embryos; 


the suckers of the larve of fishes and amphibians etc. etc. 

All those, sometimes very complicated, ccenogenetical organs gradually 
atrophy during the period of embryonal development and entirely disappear 
in the adult state, but they unquestionably have a great biological significance 
in the life of embryos. Owing to their presence the embryos can relatively 
favourable live in the most perilous period of their life, when they are still 
small and unprotected. 

It is perfectly clear why the development of a new embryonal adaptation 
is so important for the life of the species: it allows to attain the 
adult state to a somewhat larger number of individuals than it was formerly 
possible, when the given adaptation did not yet exist; in other words, each 
embryonal adaptation guaranties the survivance till the adult state to a larger 
number of animals, that is to say increases the total number of individuals of 
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the given species. Let us imagine that a certain species of animals lives in the 
given surroundings, always maintaining the same average number of its indi- 
viduals, that is to say does not progress and does not die out. If in the embryos 
of this form important embryonal adaptations develop, which considerably 
reduce the destruction of the embryos during the period of embryonal develop- 
ment, the number of adult animals increases, and the fundamental character 
of the biological progressive evolution becomes manifest. Further, in con- 
sequence of the overpopulation in the original area, the given form will spread 
into new areas, and, thus, new idioadaptations will appear as well as the 
formation of subordinate systematical groups. All this is caused not by the 
progressive changes which have occurred in the structure of adult animals, 
but by the embryonal adaptations, disappearing in adult forms, but allowing 
to a greater number of the young ones to attain the adult state. One can sup- 
pose that in many cases, for instance, in the above mentioned case of sharks, 
these primitive forms have attained the adult state chiefly because of the 
embryonal adaptations, or ccenogenesises, which developed in them and had 
a great biological significance for the life of the species. 


4. Degeneration. 


In the present paper we can give only in broad outlines a sketch of the 
problem of retrogradation considered a factor of biological progress. We 
know two principal causes of degeneration, namely, the passage from free- 
moving habits to the sessile life, and the passage from independent habits to 
parasitismus. The study of the biology of sessile forms, for instance, of some 
Coelenterates (let us notice Hydrozoa and Anthozoa, the Madreporaria in 
particular), most part of Tunicates and Cirripedia and parasite forms (Trema- 
todes, Platodes, parasiting Crustaceans), shows us that these groups of animals 
are biologically progressive groups, in which separate species are re- 
presented by a great number of individuals, and the higher systematic groups 
by a great number of genera, species and so on. We can say that both sessile 
and parasitic forms are unquestionably derived from free moving animals 
with independent habits. We know also that the degeneration of sessile forms 
manifests itself in the loss of organs of locomotion and of those adapted to 
find and size food; the animals which passed from active to passive feeding 


often loose also the nervous system and the higher sense-organs (Tunicates). 
In many entoparasitic animals the regressive changes are gone further: they 
loosed not only the organs of motion and of seizing food, as well as sense- 
organs, but also the intestine (Cestodes), so that their feeding is accomplished 
by all the surface of the skin. 

We understand to a certain point the causes of all those alterations: we 
know, for instance, that the function of defence in some cases, especially 
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when the given form has many dangerous enemies, has a dominant importance 
for its life. We can imagine that an external skeleton has developed in a 
given animal which defends it from the attacks of enemies. It is quite clear 
that the solidity of this skeleton and, consequently, its thickness are very 
important for the animal, but it is also clear, that increased weight makes 
the animal slow-moving, which is so characteristic of many mollusks. If the 
weight of the external skeleton further increases, the animal can pass to ses- 
sile habits and there may develop in it some adaptations to passive feeding. 
It is quite probable that in many molluscs and Ascidians the passage from 
free-moving to sessile habits was induced both by the want of defence and 
by the corresponding progressive development of the external skeleton. One 
may suppose that the small carnivo1ous animals, which fed on the juices of 
the bodies of larger animals, were the ancestors of many parasitical forms. 

The stimuli to the passage to parasitic habits in similar cases are: first, 
the possibility. of having a permanent food and, secondly, the protection against 
enemies; we know that a parasite, which lives insides the body of a large 
animal and does not induce in it, by its presence, a mortal disease, is as well 
protected as the large animal, its host. The result both of sessile habits and 
parasitismus is the degeneration of all the organs needed for free life and 
search of food, now useless and even, in some cases, prejudicial for animals 


in their new acquired habits. 

We emphasize that the problem of the cases inducing the passage of 
animals to sessile habits and parasitismus is but little studied, and the above 
mentioned considerations are to be regarded mere preliminary hypothesis. 


IV. THE WAYS OF EVOLUTION IN DIFFERENT TYPES OF THE 
ANIMAL KINGDOM. 


In the preceding chapter we have distinguished four main directions in 
the process of the biologically progressive evolution, namely the morphologo- 
physiological progress (aromorphosis), the morphologo-physiological adapt- 
ation (idioadaptations), the embryonal adaptation (coenogenesis) and, finally, 
the morphologo-physiological retrogradation (degenerative evolution), and 
have also brought forward some examples of the evolution of fishes of the two 


first types. 

Now, to show that the two first types, i.e. aromorphosis and idioadapt- 
ations, characterize the process of the evolution of vertebrates in general — 
we shall discuss the evolution of land vertebrates and verify on them the 
value of the above mentioned principles; then, we shall also briefly discuss 
from the same point of view the evolution of different types of invertebrates. 
The earliest terrestrial vertebrates are supposed to be Stegocephals, which 
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belong to the class of the amphibians. Their first traces were found already 


in the Upper Devonian and their well preserved skeletons in the Lower 
Carboniferous. Those primordial Stegocephals (Temnospodyli) were rather 
slow-moving animals, probably reminding, in the general shape of their body, 
the recent Urodeles, but differing from them in the structure of their skeleton. 
Their skull consisted of a great number of bones exhibiting many resemblances 
to those of some of the paleozoic Crossopterygians (Khipidistia); there 


are in the skull of many Stegocephals lateral-line canals, which points out 


their acquatic habits. In their back-bone the notochord seems to have been 


completely persistent, while their bony vertebre were formed by some separate 


elements. Their paired limbs were generally built on the type of the penta- 


dactyl limb of the recent Urodeles (four, resp. five digits in the anterior, 


and five digits in the posterior foot), but their tarsus and carpus were gene- 
rally more complex than those of the Urodeles. Bony scales were often 


present, and their thorax was covered by a solid armature, consisting 


of three large scutes. The development of their embryos took place in the 


water, where also lived their water-breathing larve before their metamor- 
phosis. Judged by the structure of the skeleton of their limbs, the Stego- 
cephals were heavy, awkward animals, good swimmers, but slowly and 


clumsily moving on land: it is quite probable that they crept on their bellies, 
their body by means of relatively weak and short limbs. 


propulsing 
From 
interesting 


the phylogenetical point of 


view Stegocephals represent a very 


group of amphibians because they undoubtedly were the ancestors 


of the existing amphibians, being at the same time closely allied, by a whole 
row of characters, with the lower reptiles (Cotylosaurs). Much more difficult is 


to trace their phylogenetic affinities to the fishes, because Stegocephals were 
typical Quadrupedes, and one can hardly ally them with the fishes eclusively 


on the ground of paleontological data. But basing on comparative-anatomical 


and, especially, embryological analysis of the structure of the recent Urodela, 
Anura and Gymnophiona with the reinforcement of palological data, we 


come quite safely to the conclusion that all the amphibians, including Stego- 
cephals, originate from some primitive Osteichtyes of the group of Holo- 


steoidei, namely from some very ancient and primitive Crossopterygians. 


In the second chapter of this paper I have briefly outlined the chief 
modifications occurred in the passage of 
of 


new amphibian habit characteristic 


the ancestors of land vertebrates into 
Stegocephals, and I shall no more 


return to them. But I wish to pass directly to the question of aromorphosises 


taking place in the transition of aquatic vertebrates from one environment 
to another (A. N. SEWERTZOFF, 1925). Comparing the organization of the 
amphibians with that of the Crossopterygians we must admit that amongst 


the greatest changes that have occurred in the passage from aquatic habits into 
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terrestrial ones, we find both aromorphosises and adaptations, and that the 

part played by adaptive modifications was undoubtedly very remarkable. 

Especially great progressive changes have taken place in the fringe fins 
of the crossopterygian ancestors of terrestrial vertebrates, transforming them 
into five-rayed limbs fitted to support the body of the animal and for moving 
on land (A. N. SEwertzorr, 1908, I. I. ScHMALHAUSEN, 1915). Three main 
portions of the free pentadactyl limb have been already differentiated in them: 
the shoulder, the arm and the hand in the anterior, and the haunch, the leg 
and the foot (stylopodium, zeugopodium and autopodium) in the posterior 
limb; thanks to that the movements of the free limb became much more in- 
dependent and varied than in the fishes. Parallelly with this change went the 
differentiation of the girdles and of the musculature which became broken 
into a great number of independent muscles. 

We know that during the transition of the ancestors of the terrestrial 
vertebrates from water to land the greatest alterations took place in their 
respiratory and circulation-systems of organs. Some of these changes were 
clearly progressive: so for instance, the gills atrophied as well as the gill- 
clefts, and the ventral swim-bladder transformed into lungs, the heart became 
three chambered, and the branchial blood-vessels underwent considerable 
changes. But it is rather difficult to determine without a detailed analysis 
which of these changes are really progressive, that is really raising the general 
activity of organism, and which represent only adaptations fitted to the 
passage of animals from one environment to another and a very different 
one, At any rate, we may suppose that adaptations played no small a part in 
the evolution of the just mentioned systems of organs. We find, besides, pro- 
gressive changes also in the higher sense-organs: in the eye, which without 
losing its capacity of seeing very near, so characteristic of fishes, acquires 
also the possibility of seeing afar, in the ear (development of the ear bones 
and progressive alterations occurred in the inner ear) and in the olfactive 
organ (development of the choans and of the organ of Jacobson. — A. N. 
SEWERTZOFF, '1925). 

Stegocephals gave rise to two lines leading to the recent terrestrial verte- 
brates, namely to the ancestors of the existing amphibians and to those of the 
living reptiles. 

The amphibians in their turn became divided into three groups, into the 
tailed Urodela, the tailless Anura and the limbless Ceecilians (Gymnophiona ) 


which are all represented in the tauna of our days. The least changed, as 


compared with the Stegocephals, are the tailed amphibians, which have pre- 
served, in their general shape and inner organization, a great deal of relatively 
unchanged characters of their palzozoic ancestors. This group must be un- 
doubtedly considered as adaptive. The Gymnophiona represent a primitive, 
but specialized (underground life) group of amphibians: they are limbless 
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A. N. SEWERTZOFF 
forms of snake-like shape, with eyes hidden under the skin etc. As for the 
tailless amphibians, we find in them a whole row of progressive characters 
(aromorphosises), though we must admit that they have generally not much 
advanced as compared with the higher Uredeles. The main aromorphosises, 
characterizing the progressive evolution of these animals, are marked in the 
structure of the skeleton and musculature of their limbs, owing to which the 
frogs and the toads became much more alert and active than the Urodeles 
and Stegocephals; they are also marked in the progressive differentiation 
of their brain and higher sense-organs etc. Let us also remind the tendency 
of many tailless amphibians to break all connection with the aquatic zone 
and to propagate exclusively on land: some of those animals carry their eggs 
and larve upon the back (some of the Hylide, Arthroleptis Seychellensis), 
others, as Rhinoderma Darwin, in a large gular fold, where the eggs develop 
until the adult characters are assumed, finally the third glue their eggs, en- 
veloped in a foamy mass, to broad leaves (Hylodes maritiniensis). But I shall 
consider the biological value of these directions of evolution later, and so I 
shall not stop on it here. We have, therefore, in the descendants of the Stego- 
cephals, which have preserved amphibian characters, three lines of evolution: 
two of them are adaptive ones (tailed amphibians and the Gymnophiona) 
and one (the Anura) is progressive. 

Much more easy is to determine the aromorphosis in the evolution 
of the reptiles. We have already mentioned that the earliest reptiles (Cotylo- 
sauria) are supposed to descend from the Stegocephals. These last, as 
we have already said, were heavy slow-moving creatures with aquatic 
habits in different periods of their life, for instance in the periods of breed- 
ing: the Stegocephals laid eggs in the water, where their gill-breathing larve 
remained the whole time of development to the metamorphosis, after which 
they passed on land. Such a mode of development, retained in most of 
the existing tailed and tailless amphibians, is the last trace of the aquatic 
origin of the terrestrial vertebrates. But this peculiar mode of propagation, 
at the time when Stegocephals were the single representatives of the ter- 
restrial, or rather of the terrestrio-aquatic vertebrates,’ considerably limited 
their migration to land, compelling them to live only along the coast-lines. 
In consequence of this mode of breeding and of the other peculiarities of 
their organization, these clumsy animals, slowly moving on the land, can never 
leave the shores for long; in other words, at those epochs all the lands between 
the water basins were clear of vertebrates. 

The inhabiting of the land in the strict sense of this word was effected 
only by reptiles, and the ground factors of their evolution are to be sought 
in those alterations in their mode of reproduction, which allowed them to 
leave the waters altogether, without periodical returns to aquatic habits: they 


1 In the beginning of the Carboniferous or even in the end of the Devonian epochs. 
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became aquatic animals in the periods of breeding as well as in those of the 
larval development. 

The changes of organization, allowing the migration of the terrestrial 
vertebrates, consisted, first, in the development of the internal fertilization, 
secondly, in the development of large amount of yolk in the egg, owing to 
which the whole embryonic life of the larve is effected inside of the egg 
without metamorphosis, thirdly, in the formation of solid shells protecting 
the egg again drying and other dangers, and, finally, in the development of 
such peculiar embryonal organs as amnion and allantois. The first defends 
the embryo from shocks and injuries, that might occur within the egg, while 
the last is used for an organ of foetal respiration. 

When speaking about the Elasmobranchs, we have mentioned the bio- 
logical advantage of the internal fertilization, of the large amount of yolk 
in the egg and of the development without metamorphosis, i.e. of embryonal 
adaptations or coenogenesises. In reptiles we find the same peculiarities as in 
Selachians and, besides, a whole row of others (a solid shell of the egg, an 
amnion and an allantois etc.) ; thanks to them the aquatic environment of 
the ancestors of land vertebrates became quite useless for the embryos of 
the reptiles.’ 

We see, therefore, that the changes occurred in the mode of the embryonic 
development were of fundamental importance for the migration of the land 
vertebrates, allowing them to leave the shores and banks, where their semi- 
aquatic ancestors dwelt, and to go far into the land. 

In the adult animals we also find a whole row of very important 
changes of organization, and some of them undoubtedly bear a clearly pro- 
nounced progressive character. So the skin of the primordial reptiles under- 
went a process of cornification, and horny scales have been developed in the 
epidermis: it was a very essential adaptation to the life on land, preserving 
the skin from drying and defending the body of the animal from being hurt.* 

Amongst the modifications of the inner skeleton let us mention the deve- 
lopment of one occipital condyle, the changes occurred in the two anterior 
vertebre, transformed now into atlas and axis (epistropheus), and the deve- 
lopment of the cervical region of the vertebral column. Amphibians as well as 
fishes lack the cervical part of the body altogether, and their head is quite im- 
movable, or very slightly moves relatively to the trunk. Owing to the develop- 
ment of the axis and atlas and to their articulation with the occipital condyle 
the head of the reptiles became capable of freely moving on the neck. In the 


1 It is very interesting that the embryos of reptiles, as well as those of birds and 
mammals develop till now in fluid surroundings, i.e. in amniotic liquid, and that, there- 
fore, they have not changed the environment in which once developed the embryos of 
their long ago extincted ancestors. 

2 The part played by the horny scales is perhaps not so important; it is not always 
an armour defending the animals against big enemies, but rather a defence against 
the insects infected with parasites, ie. against the bacterial poisons. 
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amphibians the pectoral girdle lies immediately behind the head, the neck 
entirely lacking; in the reptiles the neck is formed by the displacement of the 
pectoral girdle backward, which may be perfectly observed in the embryonal 
development (A. N. S—Ewertzorr, 1908). In consequence of such a displace- 
ment there formed in the reptiles a free-moving anterior portion of the 
column, in which the ribs considerably atrophied, the muscles became dif- 
ferentiated and the plexus cervicalis formed. The functional significance of 
those changes are extremely important: the head, that is the main organ of 
capture of food (jaws), of offence and defence (teeth), and of perception 
(higher sense-organs) acquired the capacity of very different, varied and swift 
movements relatively to the body and, thus, the variety of the activities of ani- 
mals has greatly increased. 

Amongst the progressive physiologo-morphological changes of the verte- 
bral column of the reptiles we must also note the following: 1. a more exten- 
Sive ossification of the vertebra, 2. an advancement in the mode of their 
mutual articulations and 3. the formation of a sacrum consisting of two sacral 
vertebre, which occurred in connection with the progressive development of 


the hind limbs. The fore and hind limbs of the reptiles had also progressively 
developed as compared with the state we find in the amphibians (Stege- 


cephals): their general advancement is clearly expressed in the increased 
length of the bones of the stylo- and zeugopodium, in the increased number of 
the phalanges of the postaxial side of the limb’ and in the fusion of the 
proximal elements of the tarsus.* Thanks to all these modifications, as well 
as to those occurred in the structure of the girdles* their capacity of pro- 
pulsion on the land has increased, and creeping was replaced by walking and 
running. 

Some progressive modifications may also be mentioned in the skull, but 
this question being very complicated I shall not pause on it. 

The musculature of the reptiles underwent a great alteration in the pro- 
gressive direction: let us notice, for instance, a more complex structure of 
the mandibular muscles, the development of the muscles of the tongue (S. A. 
SEWERTZOFF, 1927), the differentiation of the cervical musculature and of 
the muscles of the limbs. 

The brain of the reptiles presents advances in several points upon the 
conditions in the amphibians. Here we observe a greater development of the 
hemispheres and of the cerebellum, probably connected with the progressive 
changes occurred in the organs of motion (in the muscles of the trunk, limbs 
etc.) and in the higher sense-organs, i.e. in the eye, in the olfactory organ 


1 The formula of the phalanges of Cotylosaurs is the following: 2, 3, 4,5, 3 (4). 

* The formation of Astragalus and Calcaneus. 

3 Without entering into details let us only remind that in reptiles the sternum 
articulates with the ribs and that, therefore, we find in them a more solid junction 
between the pectoral girdle and the trunk than in the amphibians. 
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and in the ear (differentiation of the inner ear and cochlea). At last, let us 
also notice the very important progressive changes that have taken place in 
the heart of reptiles, where a ventricle appears, and in the lungs, where the 
respiratory surface has remarkably increased. Now, as it seems to me, these 
brief and very incomplete remarks nevertheless suffice to characterize the 
general outlines of the progressive evolution of reptiles (aromorphosis), the 
discussion of the problem of their phylogeny not entering into my purposes. 


Some of the just mentioned changes bear a clearly pronounced character 
of adaptation ; owing to them the ancestors of reptiles were adapted to strictly 
terrestrial habits and have liberated themselves from the need of water in 
the periods of breeding: such adaptations are all the changes occurred in the 
sexual organs and in the mode of the development of their embryos (the shell 
of the egg, the greater amount of the yolk, the amnion, the allantois, the 
embryonal circulation and so on) as well as the appearance of horny scales 
in their skin ete. 

As purely progressive changes increasing the general vital energy and 
activity of the reptiles may also be considered the following alterations: 
1. changes that have occurred in the heart and in the blood-vessels, 2. the 
increase of the respiratory surface of the lungs (the intensity of the oxidation 
processes in the tissues of the organism, 3. changes occurred in the organs of 
motion (the development of a movable neck, the progressive differentiation 
of the musculature, the alterations in the skeleton and musculature of the 
limbs etc.) ; in consequence of all these changes the animals became much 
more alert and, what is especially important, the movements of several parts 
of their body relatively to each other became much more varied. Finally, to 
the progressive alterations which raised the functions of the organism, must 
also be added all the changes occurred in the nervous system and in the sense- 
organs of the primitive reptiles. 

These progressive changes occurred in the organization of the reptiles 
were the cause of their definitive victory in the struggle for life and of their 
migration in all free parts of the land, that is to say, were the cause of the 
adaptive radiation we have mentioned above. The lower reptiles, namely the 
Cotylosaurs and the Anomodonts, are known already in the upper Carboni- 
ferous,’ but only in the Triassic we find all their main groups well diffe- 
rentiated ;? in other words the group of the reptiles during the Triassic and 
Permian periods broke up into an enormous number of forms, which have 
occupied all the free parts of the land and spread over the whole surface of 


1 The parting of the reptiles from the Stegocephals took place still earlier: it is 
supposed to have occurred in the beginning of the lower carboniferous. 

> After Bromt (1923): Cotylosauria, Anomodontia, Rhynchocephalia, Thalatto- 
sauria, Paleohatteriide, Brontosauride, Kadaliasauridze, Squamata, Proterosauride, 
Ichtyosauria, Sauropterygia, Placodontia, Mososauria, Testudinata, Parasuchia, Croco- 
dilia, Dinosauria, Pterosauria. 
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the earth. Different grcups of reptiles were adapted to the most varied en- 
vironmental conditions, so we find amongst them paludial, arboreal, plain, 
desert and mountain forms etc.; some of them acquired digging habits and 


became burrowing and subterranean animals, the others, as for instance Ptero- 
saurs, became flying animals, with anterior limbs transformed into wings. 
At last, a whole row of forms reentered the aquatic zone out of which came 
their amphibian ancestors, and became a second time marine animals (Ichtyo- 
saurs, Thalattosaurs, many turtles etc.). All these adaptations to different 
habitat zones were commonly accompanied by numerous adaptive alterations 
occurred in a whole row of their organs. 

Without entering into details let us notice, that we do not find marks 
of general rise of organization characterizing the progressive evolution in 
those groups of reptiles which declined from their primitive way and under- 
went great structural changes. 

For example the chelonian, whose phylogenetical relations to other rep- 
tiles are now, thanks to the discovery of the triassic Triassochelys dux cleared, 
have branched off from the Cotylosaurs, probably in the Permian epoch, and 
have acquired at that time the main peculiar characters of their organization: 
in consequence of the fusion of the bony epidermal scales with the ribs and 
with the neural spines a solid bony carapace developed in the chelonian, while 
the plastron (the ventral portion of the armour) has arisen from an analogous 
fusion of the bones of the pectoral girdle (episternum, interclavicule) with 
the elements of the dermal skeleton; both these skutes formed together a solid 
armour into which head, legs and tail can be retracted if necessary. Besides, 
a whole series of not so important alterations have taken place in different 
parts of their skeleton: teeth atrophied, and have been replaced by horny 
jaws, the number of the phalanges has decreased in the limbs etc. etc. All these 
changes appeared to be very steady ones, and the Chelonians live until the 
present, forming a rich and flourishing group of reptiles without any ten- 
dency of extinction: there exist about 200 species of Chelonians at present. 

It is commonly admitted that the Chelonians represent a group of 
highly specialized animals, but it is really very difficult to find in them 
such specialized characters. By the name specialized we designate ani- 
mals adapted to determinated, uniform and constant environmental conditions, 
for instance underground animals, as Gymnophiona amongst amphibians, or 
moles and the Spalaces amongst mammals, or strictly bottom-living fishes 
(skates, flounders etc.), or exclusively arboreal animals, as Chamelon amongst 
reptiles, or Tardigrada amongst mammals, or, finally, animals adapted to a 
single kind of food (blood-sucking insects) and so on. If we turn to the 
Chelonians it appears that they are animals with very different habits: we 
know strictly terrestrial tortoises (Testudo greca) adapted to the life in per- 
fectly dry climate, we know paludial forms, as our Emys lutaria, fresh-water 
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(Clemmys) and strictly pelagic (Sphargus, Chelone) forms; some of them 
are herbivorous, some feed on insects, molluscs, etc., and some are strictly 
carnivorous. 

Thus, from the biolcgical point of view we can hardly consider the Chelo- 
nians specialized animals. Their specialization perhaps only rests in their 
armour, which is a peculiar and very useful organ of defence acquired in the 
earliest stages of their evolution. We have just mentioned that the Chelonians 
were adapted to very different environmental conditions during the course 
of their evolution their organization greatly changing in correspondance to 
their surroundings: so, for instance, in the pelagic Dermocheliide (Sphar- 
gid) the bony armour atrophied and the digits of the anterior limbs strongly 
lengthened and transformed into swimming paddles. It is very interesting to 
notice, as DoLLo shows, that this reduction of the bony armour took place 
twice: first, when the littoral ancestors of the Sphargidz, provided with a 
solid bony armour, acquired pelagic habits and lost their carapace and plastron, 
and secondly, when after becoming again littoral animals with a new bony 
armour, they lost it for a second time when they reentered the sea. But in spite 
of all the adaptive changes we have above mentioned, the general organization 
of the Chelonians did not rise during the whole course of 
their long evolution, and they remained very primi- 
tive reptiles: their evolution followed the way of idioadaptation, but 
not that of aromorphosis. 

In the snakes we find the very same phenomena as in the Chelonians. 
The snakes branched off from the common stock with the lizards relatively 
late (probably in the upper Cretaceous), and formed a flourishing and wide- 
spread group of animals. They differ from the lizards principally in their 
modes of feeding and locomotion. As it is known, the snakes are carnivorous 
reptiles killing their prey by poison or by crushing and swallowing it whole. 
In connection with this manner of feeding quite peculiar alterations appeared 
in their jaws’, owing to which the oral opening was increased. On the other 
hand, both pairs of their limbs atrophied, and the number of their vertebre 
considerably increased: so the body of the snakes greatly lengthened. With 


this new manner of propulsion are connected many characteristic changes that 


occurred in the structure of their vertebra, of their abdominal skutes and of 
their trunk muscles. The reduction of one lung and some other alterations 
taking place in their internal organs are probably connected with the just 
mentioned elongation of their body. 

The organization of the snakes differs from that of the lizards by a 
whole row of considerable changes, but nevertheless, comparing the structure 
of the Lacertilia with that of the Ophidia, we are not justified in affirming that 


1 The lengthening of the quadrate and squamosum, the very loose articulation of 
the last with each other and with other bones of the jaw apparatus etc. etc. 
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the Serpentes have changed in the progressive direction (aromorphosis) as 
compared with their lizard-shaped ancestors. It is true that they passed to 
another mode of moving, to another food, but we cannot admit that their 
vital energy and activity have risen, or that their organization became more 
complicated, as it was the case of the reptiles as compared with the 
amphibians." 

I do not stop here on the phylogeny of mammals and confine myself only 
to few remarks concerning the general character of their progressive evo- 
lution. The mammals have originated from the lowest reptiles, probably from 


some torms closely related to the Theriodontia, from which they parted very 
long ago, in the Permian time. It seems that the descendants of those primi- 


tive mammals lived during the whole Mesozoic epoch in the shape of dif- 
ferent small animals. Their evolution was effected very slowly, and the mam- 
mals’ fauna of the Triassic, Jurassic and Cretaceous could in no way competite 
with the varied fauna of reptiles of those periods. On the contrary, beginning 
from the Eocene the evolution of mammals acquired a relatively rapid time, 
so that an enormous number of most different forms appeared and developed 
during the comparatively short period of the Tertiary epoch. 

The progressive characters which distinguish the mammals from the rep- 
tiles are well known, and here I shall not enter into details. Those progres- 
sive changes, briefly enumerated, are the following: a complete division of the 
heart into the arterial and venous halves owing to which the organs of the body 
are supplied only by purely arterial blood, a more complicated structure of 
the lungs (increase of the respiratory function), a progressive development 
of the brain (increase of the cerebral hemispheres in particular), develop- 
ment of the hair which are commonly abundant and preserve the body of 
the animal against changes of temperature, development of the malleus, incus 
and stapes in the inner ear, changes that occurred in the articulation of the 
lower jaw with the skull, differentiation of teeth, development of mammary 
glands etc. All these changes quite agree with the definition we have given 
to the progressive modifications of the organization (aromorphosises) : all they 
raise either the general vital energy of the organisms (changes occurred in 

1 Here one may remark, that paleontological data being wanting (they are really 
rare and insufficient), we must compare the existing snakes only with the living lizards, 
which cannot be considered ancestors of the Ophidia, and, certainly, such a remark 
will be entirely justified. Nevertheless I think that the conclusion we come to is 
quite correct, the peculiar characters of Lacertilia having been developed in most 
archaic times, probably during the Cretaceous epoch. In the triassic Paliguana the 
chief characters of Lacertilia are already fully pronounced, thus we are justified in 
believing that this type of animals with all its peculiar characters arose already long 


ago, at any rate before the time, when the ancestors of the snakes branched off from 
them. To the same conclusion we also come on the ground of the comparison of the 
skeletons of Dolichosauria and Mosasauria with that of the Lacertilia. As far as we 
can judge, the Lacertilia also represent a group of reptiles which has not followed the 
way of the progressive evolution in spite of a whole series of adaptive changes that 
have taken place in them. 
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the heart, lungs, jaws and skin), or the variety of functions of animals 
(changes occurred in the nervous system, in the sense-organs etc.). 

As regards the greatest part of those alterations, we do not know, un- 
fortunately, in what order and in what epoch they arose in phylogeny, because 
all they belonged to organs which have not left any paleontological traces. 
It is the more unfortunate because the reconstruction of the order and time of 
the appearance of those progressive modifications would perhaps explain us 
the paradoxal evolution of the mammals: having arisen at most archaic 
times (in the Permian) they advanced very little during the whole period 
of the Mesozoic ages, after which they suddenly became capable of great 
changes, and gave rise to a large number of different and varied groups of 
tertiary mammals. It is hardly possible to attribute this phenomenon only to 
the extinction of the great race of the mesozoic reptiles that occurred at the 
upper Cretaceous and opened a great deal of free space in nature, because 
free space, considered such, does not represent a factor causing the pro- 
gressive evolution of animals. And it seems quite natural to search the causes 
of the progressive evolution of the mammals that has occurred in the be- 
ginning of the Tertiary in the appearance of some progressive characters in 
them, raising their organization, as compared with that of their mesozoic an- 
cestors, and giving them the victory in the struggle for life that they could 
not attain in the preceding periods of their history. It would be of great 
interest to clear up the nature of those characters on the ground of the com- 
parative-morphological analysis, and it seems to us that it would make an 
interesting problem for the mammologs. 

We see, therefore, that we can easily find in the evolution of the ter- 
restrial vertebrates the same types as those we have stated in the evolution 
of lower vertebrates, and this fact greatly favours our results. For the reader’s 
convenience I repeat our conclusions again: we have stated that the biological 
progress, viz. the survivance and the victory in the struggle for life, is 
attained in four different ways: 1. by means of morphologo-physiological 
progress in which the complexity of organization and functions, as well as 
the intensity of energy and activities, are clearly increased, 2. by means of 
idioadaptations, when the organization of animals changes without any rise 
or advancement, 3. by means of embryological adaptations, and 4. by means 
of morphologo-physiological retrogradation, when the general perfection of 
organization decreases. Accordingly, four different directions or types of 
evolution are to be distinguished: 1. the progressive evolution, 2. the idio- 
adaptive evolution of adults and 3. of embryos, and 4. the regressive evo- 
lution. We principally paused on the three first types of evolution, cases of 
general retrogradation being rare amongst the vertebrates. 

Hitherto the zoologists have payed little attention to the direction of the 
process of evolution; they know only two types of evolution, the progressive 


8. — A. Z. 1929. 
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and the retrograditive, and consider each adzptation a progressive modi- 
fication, often confounding the concepts of biological and physio- 
logo-morphological progresses, which sometimes led to great mis- 
understandings. On the ground of the above mentioned data we have sepa- 
rated the concepts of progressive modification (aromorphosis) and_ idio- 
adaptation, and, thus, have stated instead of two, four directions in the pro- 
cess of evolution. Now, it is natural to ask ourselves, what gives us this new 
concept for our interpretation of the process of evolution? 

The discrimination of idioadaptations (and embryonal adaptations) from 
aromorphosises explains us the survivance of the lowest groups 
of animals, a fact which seemed quite paradoxal and entirely incompre- 
hensible from the former point of view. In reality, the survivance of those 
quite primordial forms, i.e. of those living remains of the fauna of the earliest 
times, is very strange. We have already brought forth some examples of sur- 
viving animals, but one can hardly imagine how very widespread and regular 
these phenomena are, and that is the reason why I add some more examples 
to the above mentioned series. 

It is well known that we are fully justified in believing that all the many- 
celled animals originate from single-celled ones, from some flagellate forms, 
as it is now supposed to be. Certainly, we cannot exactly say when the parting 
of the ancestors ot the Metazoa trom the common stock of the Protozoa took 
place, but we know quite definitively that it happened long before the 
Cambrian time, because a rich fauna of Metazoa was found already in the 
cambrian layers. And nevertheless the Protozoa, and the Flagellates in par- 
ticular, live also in our days, fully preserving the primordial characters of 
their organization. We must, therefore, admit, that the whole type of uni- 
cellular animals structurally represents flourishing survivors of an incredibly 
ancient race. With respect to its age we must take into consideration that we 
find a rich and highly varied invertebrate fauna already in the Cambrian, as 
we have just pointed out; there were at that time Ccelenterates, Molluscoids, 
Echinoderms, and Arthropods. Now, if we admit that all those cambrian forms 
have evolved from single-celled animals, we ought also to acknowledge that 
their evolution was effected during an extremely long period of time (not 
in the general, but in the geological sense of this word), in other words we 
must admit that the existing Protozoa represent surviving remains of a fauna 
almost as far remote from the Cambrian epoch, as the last is remote from 
our days. 

On the other hand, confronting the palzozoic Protozoa with the existing 
forms (we can do it thanks to the fossil skeletons of Radiolaria and Fora- 
minifera), we see that they did not undergo great changes during this long 


1 The genetists often consider each new acquired character a progressive modi- 
fication and each loss of character a regressive change. 
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period of time, because there already existed at that remotest epoch the same 

protozoan species as those which are found now. Thus, we come to the con- 

clusion that one part of Protozoa followed the way of aromorphosises, and 


gave rise to many-celled animals which underwent, in their turn, greatest 
changes during their further evolution, while the other part followed the way 
of idioadaptations, and, having relatively little changed, preserved the funda- 
mental primordial characters of their organization to our days. 


The result to which we come relatively to the single-celled organisms 
may also refer to a whole series of many-celled animals, to the Ccelenterates 
in particular. Most zoologists admit that the ancestors of all the bilaterally- 
symmetrical animals (Bilateralia) and Ccelenterates (incl. Spongiaria) have 
sprung from one common stock, from some unknown Gastreads with body 
consisting of two primitive layers of cells (ectoderm and entoderm) surround- 


1 As the reader has, probably, remarked, the present writer, like most zoologists 
and palxontologists, takes the monophyletic point of view on the origin of genera. Since 
some of the authors have lately accepted the polyphyletic hypothesis, I here expose 
briefly my point of view relatively to this question. Speaking theoretically, both views 
are quite admissible; that is to say, one can equally suppose a priori that all the different 
representatives of the animal kingdom have evolved from a single stock, viz. from a 
single Linnéan species of primordial Protozoa (monophyletic hypothesis), or from mul- 
tiple stocks (polyphyletic hypothesis), 

Most zoologists hold the first opinion; the chief adherent to the second view in 
its extreme is the botanist Lotst, who admits that each species of the existing plants 
and animals took its origin from separate species of uni-cellular organisms. 

Amongst the Russian zoologists the polyphyletic hypothesis is held out by L. S. 
Berc, who affirms in his book on “The Nomogenesis” (1923) that the recent fauna 
originated from “tens of thousands” of animal roots. Without entering into a detailed 
analysis of the views of L. S. Bera I must only notice that this argumentation cannot 
be considered convincing for the morphologists. The great majority of paleontologists, 
who have dealt with an extensive and sufficiently complete material (ABEL, Brot, 
Ospzorn), have come to the monophyletic view on the origin of large groups of animals, 
and admit the existence of a divergent evolution in nature. To such conclusions come 
the authors, who admit the full value of parallelisms and convergences in the evolution, 
i.e. of principles especially appreciated by the writers supporting the polyphyletic hypo- 
thesis. To the same results also come the comparative anatomists and embryologists, as 
it is shown in the latest reviews of Hemmer (K. Hemer, Phylogenie der Wirbellosen. 1914. 
Kultur der Gegenwart. Bd. IV. Abstammungslehre.) on the evolution of invertebrates 
and of Boas (J. E. V. Boas, Phylogenie der Wirbeltiere. 1914. Ibidem.) on the evo- 
lution of vertebrates. I must also note that my personal investigations on the evolution 
of the lower vertebrates brought me to analogous conclusions. 

On the other hand we must also acknowledge that the argumentation of the poly- 
phyletic theory, when one considers this hypothesis as impartial as possible, is really 
very weak and poorly founded. The indirect considerations brought forth in support 
of this view by systematists and genetists are so hypothetical that they may hardly 
be taken for scientific arguments. As for the attempts of STEINMANN (G. STEINMANN, 
Zur Abstammung der Sauger. Zeitschr. f. Indukt. Abstamm.- u. Vererbungsl. Bd. II. 
1909.) to build on the base of the polyphyletic hypothesis the ancestral tree of anima! 
kingdom, it led to such morphological incongruities, that it may be rather used as an 
argument against the admission of the polyphyletic hypothesis than as an evidence 
favouring this theory. Thus, since the investigations of comparative anatomists and 
paleontologists (with few exceptions) favour the monophyletic hypothesis and taking 
into consideration the weaknesses of the polyphyletic evidences, I hold the first point of 
view, and admit the monophyletic origin and the divergent evolution of the large groups 
(types) of the animal kingdom. But personally I leave open the question whether all 
the types of animals originate from a single root. 
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ing a gastral cavity, which opened to the exterior by means of a blasto- 
pore.’ 

The organization of the existing Ccelenterates has in general preserved a 
structure stopping on a stage of evolution not far remote from this primordial 
type. One can believe that the animals of the type of the fresh-water Hydra 
are still closely allied to the forms which gave origin to the ancestors of the 
Coelenterates on one side and to those of the bilateral animals on the other. 

In sum the Ccelenterates did not follow far the way of the progressive 
evolution, and the most developed of them have not considerably ad- 
vanced as compared with the primitive Hydroids, though we must ack- 
nowledge that the organization of the higher Hydrozoa and more so — 
that of the Scyphozoa and Anthozoa in whole — is more complex than 
that of the primitive hydropolyps; as for the Ctenophores, the recent 
writers are rather inclined to ally them with the larval forms of the Anthozoa. 
Admitting with certain reserves that the evolution of Ccelenterates really 
followed the just traced way, we must also acknowledge that their main groups 
have differentiated very long ago, because we find already in the cambrian 
layers the first imprints of jellyfishes and other Ccelenterates, while in other 
Paleozoic layers all the chief groups of the Ccelenterates (except the Cteno- 
phores which could not be preserved) are well presented. 

Comparing these palzeozoic Ccelenterates with their recent representatives 
we find that in spite of somewhat considerable changes that occurred in their 
structure during this enormous period of time their organization did 
not advance, and that, therefore, all the changes taking place in them 
were effected in the direction of idioadaptation and retrogradation, but 
not in that of progress or aromorphosis. Summing up the above said we may 
consider the evolution of Ccelenterates as follows: in the beginning of their 
development, after their branching off from the common stock with the Bi- 
lateralia, they underwent a period of progressive evolution when their organi- 
zation became more complex and when they broke up into their principal 
groups (period of aromorphosis) ; after that their evolution followed the way 
of idioadaptation (and for many forms of degeneration), and a long period 
elapsed in which the Ceelenterates changed within the limits of their species, 
genera, families, sometimes even orders, but when their organization did 


1 HEIDER supposes that the Sponges descend from a common stock with the 
Ceelenterates; but since other writers believe the Sponges to originate independently 
on other Metazoa, i.e. admit a diphyletic origin of the animal kingdom, and since the 
problem of the phylogeny of the Sponges is still really very obscure, I wish to push 
this group aside for the present. At any rate, one may hardly expect a divergence of 
opinions with regard to the fact that the Sponges have been really derived from some 
uni-cellular ancestors, and, thus, we must admit that during a certain period of time 
they followed the way of the progressive evolution, after which they paused, and, then, 
following the way of idioadaptation, survived to our days, preserving a series of pri- 
mordial characters. Their evolution in the direction of idioadaptation has begun very long 
ago, because the Sponges are known already in the Cambrian time. 
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not attain any visible advancement. We have no reasons to suppose that from 

Silurian down to the present time the Ccelenterates ever gave rise to any 
higher group of animals. 

We have above mentioned that in our present state of knowledge we are 
fully justified in believing that the ancestors of all the Bilateralia sprung 
from a common stock with the Ccelenterates, probably from some forms nearly 
allied to the Ctenophores (K. Heiper). We have no data to recon- 
struct palzontologically the evolution of the Bilateralia, for in the earliest 
Cambrian we already find remains of different and well differentiated repre- 
sentatives of a whole row of groups of bilaterally-symmetrical animals. There 
were amongst them Brachiopods, Echinoderms, Annelides, Arthropods and 
Molluscs; it is quite clear that the differentiation of the groups to which all 
those animals belong must have taken place much earlier than in the Cambrian 
ages. Thus, the paleontological material lacking, to reconstruct the phylogeny 
of those animals the investigator has to be guided only by the data of com- 
parative anatomical and embryological investigations. 

Let us notice that within recent years the problems dealing with the origin 
and evolution of the Bilateralia were re-investigated by a whole row of 
modern writers and that, in spite of great difficulty of this task, many 
questions now are clearer to us than to the zoologists of former generations. 
The problem of the evolution of the Bilateralia in its fulness not entering into 
my purposes I wish to pause only on a few types of the evolution of those 
animals. 

As it is well known, the Bilateralia are subdivided into two main groups, 
namely into the Protostomia, in which the mouth develops directly from the 
blastopore (primordial mouth of the embryo) and into the Deuterostomia, in 
which the mouth of the adult animal represents a new formation developed 


independently on the blastopore. Amongst the Protostomia the Annelids espe- 
cially interest us. I do not discuss the difficult problem of the origin of the 
Annulates (Annelida) and confine myself only to the simple information that 
we find in Mid-Cambrian layers some forms of Annulates, as Canadia spinosa 
and Worthenella cambria, which are, as far as we can judge, closely similar 
to the recent forms. Comparing the fossil remains of the palzeozoic Annulates 


with the typical living forms we come to the conclusion that the main features 
of the organization of Annulates arose in phylogeny already in the Paleozoic 
time and, perhaps, still earlier, and that their organization remained in the 
main characters almost unchanged for a period from Cambrian to recent 
times. Since the Annulates now represent a rich and flourishing group of 
animals it is quite clear that their evolution followed the way of idio- 
adaptation. 

Of great interest for the problems of progressive evolution and adapt- 
ation we deal with is the fact that the Annulates gave origin to three groups 
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of Arthropods, namely 1. to the Crustaceans, 2. to the Antennates, to which 
belong Peripatus, Miriapods, Millepedes and the enormous group of insects, 
and 3. to the group of spider-like animals (Arachnomorpha). Here I do not 
deal with the question whether the Antennates and Arachnoidea derived from 
some group of Crustaceans, from Phyllopods in particular, as supposed 
HatTcHECck, or they developed independently of each other out of different 
Annulates, because this question has no importance for us. 

Much more interesting for us is the fact that the Articulates parted from 
the Annulates at a stage of their evolution when the last had already acquired 
all the main features characterizing the Annulates as such. The chitin armoured 
body of the ancestors of Articulates was undoubtedly segmented and pro- 
vided with parapodial appendages; their nervous system was situated at the 
ventral side of the intestine and was represented by a segmental ganglionic 
chain with the supra-oesophageal and infra-oesophageal ganglia; the supra- 
and sub-oesophageal ganglia were connected by a commisure on each side 
of the oesophagus; a dorsal vessel was situated at the upper part of their body 
(in which the blood ran from back forward); typical nephridia were used 
as excretory organs. The confronting of all these ancestral characters leads 
us to the conclusion that the Articulates sprang from the Annulates at that 
stage of their evolution when the last already acquired their typical cha- 
racteristic of Annulate organization, of Chzetopods in particular. From that 
unknown group of chetopod Annulates originated the Crustaceans, while 
the lower Crustaceans gave rise to the ancestors of the Arachnoids (here the 
transition forms are Palzostraci) and to those of the Millepedes and insects; 
Peripatus represents the transitional link between the Antennates and the 
Crustaceans. 

Comparing the structure of the representatives of these three groups of 
Arthropods we may affirm that here we deal with a progressive evolution in 
the strict sense of the word. In all three cases the organization of the descend- 
ants of the Annulates has considerably differentiated and became much more 
complex as compared with that of their ancestors, and, moreover, their vital 
energy and complexity of functions have considerably increased. As final 
results of the evolutionary process appear the higher Crustaceans (Deca- 
poda), ie. the higher representatives of aquatic invertebrates on one hand, 
and the insects and spiders, viz. the higher representatives of terrestrial and 
aerial invertebrates on the other. 

In that manner one stock of pre-Cambrian Annulates gave origin to 
four lines, or to four directions of the evolutionary process. One of them is 
strictly adaptive, it leads to the recent segmented Annulates, which somewhat 
differ from their fossil ancestors in no way surpassing their primordial level. 
The other three lines are purely progressive: one of them leads to the most 
highly organized of the aquatic invertebrates, that is to the recent crabs and 
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lobsters, while the two others to the highest representatives of the terrestrial 
Articulates, i.e. to the modern insects and spiders. 

I do not stop on the very difficult and not yet sufficiently studied problem 
on the phylogeny of the molluscs, and wish only to notice the group of the 
Cephalopods as undoubtedly the most progressive of them. 

Passing to the Deuterostomia let us remark first of all that this group 
of animals, embracing the Chztognata (Sagitta), the Enteropneusta (Balano- 
glossus), the Echinodermata and the Chordata (Hemichordata, the Ascidians, 
the salps, the Branchiostomatide and the vertebrates), represents one mono- 
phyletic group of animals only very far allied to the Protostomia. I especially 
notice this point in respect of the old hypothesis relatively to the close affinity 
existing between the vertebrates and the Annulates etc.: all the latest investi- 
gations let us to the result that we must consider false the just mentioned 
relationship, although this view finds some support even in the newest litera- 
ture (DELSMANN). We are plainly justified in believing that the Deuterosto- 
mia, after their separation from the ancestors of the Bilateralia, followed 
quite an independent way of evolution. 

Amongst the Deuterostomia the Echinoderms, after having separated 
from the hypothetical common ancestors of the Deuterostomia,’ passed to 
sessile habits and secondarily acquired a radial symmetry. Having risen to a 
somewhat high scale of organization (and, moreover, many of them second- 
arily becoming free-swimming animals), they stopped in the march of their 
progressive evolution and broke up into a series of different forms; some of 
these forms are already extinct, while the others exist to the present days. 

We may, therefore, distinguish in the evolution of the Echinoderms 
two different periods: during the first period their organization differentiated 
and became very complex, at the same time their passage from bilateral to 
radial symmetry was effected, and a complicated calcareous skeleton as well 
as a row of other peculiar characters were acquired; all the changes occurred 
in the Echinoderms during the second period of their evolution were effected 
in the limits of this type of structure. Even at the earliest times we find 
traces of each of the main groups belonging to the type we are speaking about 
(sea-urchins, sea-stars, sea-lilies) ; all the further changes took place, as we 
have just said, within each of these groups. In other words, we do not know 
that Echinoderms ever gave rise to any progressive group of animals leaving 
the limits of these structural types. 

Of great interest is also the evolution of the lower Chordates, namely of 
the Tunicates. Basing on the data of their ontogeny we can safely affirm that 


1 We can imagine this hypothetical ancestral form (Dipleurula) as a bilaterally 
symmetrical animal provided with an apical organ and with three pairs of celomic sacs; 
its mouth and anus opened to the exterior on the ventral side of the body. In general, 
this form is somewhat similar to the larve of Echinoderms (Bipinnaria) (cp. K. HeEImpEr, 
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the Ascidians during a certain period of time developed in progressive di- 
rection attaining a certain scale of advancement: there were in them a some- 
what massive neural tube with enlarged anterior portion, a notochord used 
for axial skeleton, the musculature of their body became segmental, the sense- 
organs (auditive vesicle, eye with the crystalline) differentiated. At that stage 
of their evolution the ancestors of the recent Ascidians were probably free- 
swimming nectonic animals. But after that the march of their evolution 
changed its direction, and the ancestors of the existing Ascidians acquired 
sessile habits; their organization remarkably simplified (regressive evolution), 
their central nervous system atrophied being reduced only to a small ganglion, 
their higher sense-organs disappeared, the notochord and the long tail fin, 
used as an organ of locomotion, also atrophied, their muscles degenerated 
and so on. Instead of that the branchial apparatus and the mantle, functioning 
as an organ of defence, have progressively developed. In general, we find 
a row of regressive changes, owing to which the whole organization of the 
animal has remarkably lowered. We can trace a clear connection between this 
general decrease of organization and the transition to sessile habits. A series 
of analogous changes took place in the group of ‘salps with the single 
distinction that these animals acquired not sessile but pelagic habits. 

We can state, therefore, in the history of Tunicates two successive stages 
of their evolution: 1. the stage of the progressive evolution in the course of 
which their organization rose to a relatively high scale of development, and 
2. the stage of regressive evolution when their organization lowered owing to 
the atrophy of a whole row of organs. 

I paused especially on the group of Tunicates, taking them as an example 
of the evolution effected in the direction of the morphologo-physiological 
retrogradation, because we have here a very large division of the animal king- 
dom, a whole sub-phylum which followed this way of evolution, and also 
because in the given case we can easily show the reasons of the regressive 
changes: we tind them in the transition of those animals from active mode 
of locomotion to passive (salps) and sessile (Ascidians) habits. Without 
entering into details’ let us notice that we can find a great deal of such 
examples of the regressive evolution also amongst the other phylums of the 
animal kingdom, for instance amongst the worms, the Crustaceans, the Insects 
etc. Here also the main factors of the retrogradation are the passage from free 
to sessile habits and from active to passive mode of feeding not connected 
with the search and capture of the food (endo- and ecto-parasitism). 

In the preceding pages a short sketch has been given of the evolution 
of different phylums of the animal kingdom, and we came to the result that 
all the main directions of the process of evolution we have stated, viz. the 


1 The problem of the regressive evolution is very complex and could make an in- 
dependent subject for study, In the present paper I only slightly refer to it. 
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progressive, the regressive, the idioadaptive and the ccenogenetic evolution, 
are widely spread in animals. We have good reasons to believe that the evo- 
lution of each given group of animals is always effected on one of these types 
at this or that period of its existence. We must emphasize that we have dis- 
cussed only the evolution of the largest groups of invertebrates (phylums) 
and have traced only the general direction of their evolution. In a more 
detailed analysis we would find here, as well as in the vertebrates, the more 
highly perfected and the more primitive groups within the limits of each type, 
that is we would find animals standing in different scales of advancement in 
the ways of progress, idioadaptation and retrogradation as well as static 
forms (embryonal adaptation). 

Considering the animal kingdom from the point of view of the height 
of organization we see, that, generally, each large group of animals during a 
certain initial period of its history follows the way of the progressive evo- 
lution (period of aromorphosis), when the organization of the animal becomes 
more highly perfected and the intensity of its activity increases, after that 
comes the period of idioadaptation, or in some cases of retrogradation. This 
scheme of the march of the process of evolution is repeated again and again 
in all the groups of animals we have just mentioned :* in Protozoa, in Sponges, 
in Cceelenterates, in Annulates etc. etc. 

Moreover, we often observe how the given group of animals first rises 
by means of aromorphosis, then follows the way of idioadaptation, and breaks 
up into two or more branches: one of them continuing to develop in adaptive 
direction gives rise to a whole row of new forms which, preserving a series of 
primordial characters,? exist to the present time, while the other undergoes a 
new period of aromorphosis and gives origin to a new, more highly perfected, 
group of animals. In that way the progressive line of Metazoa branched off 
from Protozoa, while the primitive adaptive line of the uni-cellular animals 
persists to our days in the shape of multitudinous forms. From the Ccelen- 
terates, namely from the forms closely allied to the Ctenophora, branched 
off the progressive line of the Bilateralia; nevertheless the Ctenophora, as 
well as the remaining groups of the Ccelenterates, exist to the present partly 
in the shape of adaptive, partly in the shape of regressive (because of their 


sessile habits) forms, and their organization in general has not risen at all. 


From the Annulates which flourish to-day in the earliest times branched off the 
progressive group of Crustaceans, and from the primitive Crustaceans parted 
the progressive group of higher Crustaceans. And we find quite the same type 
of evolution in all the remaining groups of bilaterally symmetrical animals. 


1 We did not discuss the progressive evolution of Protozoa, but certainly such a 
process once existed. The late prof. MINCHIN in one of his last papers on the evolution 
of the cell has traced the course of the progressive evolution in uni-cellular animals. 

u 


2 That is to say those characters, which are acquired at the time when the men- 
tioned group of animals passed from progressive development to adaptation. 
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The recent fauna consists, therefore, of the animals belonging, in the 
height and characters of their organization, to forms that lived at 
very different epochs of the existence of the earth. In 
every sea basin with a relatively rich fauna we find simultaneously the most 
varied representatives of aquatic animals: there are bony fishes, crabs and 
lobsters belonging to the most progressive forms of the animal kingdom, there 
are sharks representing relatively few changed remains of the Silurian times, 
Brachiopods, corals, and jellyfishes — survivors of incredibly remote pre- 
Cambrian fauna, and, finally, there are also numerous representatives of 
Protozoa — living remains of the primordial (proterozoan) periods of the 
history of the earth. The paradoxical fact of the simultaneous and biologically 
flourishing coexistence of all those so very different in time groups of animals 


Fig. 9. Explanation see in the text, page 122 and 123. 


may only be explained by the general low of evolution we have stated above, 


namely that the biological progress may be equally attained by many different 


ways of evolution: by aromorphosis, by idioadaptation, by embryonal adapt- 
ation and by retrogradation. As we have already shown the morphologo- 
physiological differences between these types of 
evolution are very great, but from the biological 
point of view, ie. fromthe point of view of survivance 
they are all quite equivalent. 

We may imagine the course of the process of evolution in the follow- 
ing rough and simplified manner. Fig. 9 shows us that at some stages 
of evolution there appear in the given form of animals (4) several progres- 
sive characters, that is an aromorphosis occurs, and, thanks to it, a certain 
raise of organization takes place. That rise of organization is marked in the 
scheme by the rise of the line a,...a,, symbolizing the march of the evolution 
in the given group. After the just mentioned rise begins the period of 
adaptation (b,, b,) to different physico-chemical and biological surroundings, 
followed by the breaking up of this group into more or less considerable 
numbers of systematically lower groups, each of them in their turn being 
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adapted to a definite complex of environmental conditions. The fact that the 
descendants of the given start group 4 fall into a whole row of forms is 
marked in the scheme by a reiterated dichotomical subdivision of the line 
symbolizing the evolution in which we recognize the already well known shape 
of the ancestral tree. But to emphasize that during the course of that evo- 
lutionary process there was no rise of organization, no aromorphosis, we dis- 
pose in our scheme all these adaptive changes on one horizontal surface (Q), 
and, moreover, designate the degree of adaptation by declinative lines on the 
right and left from the straight dotted line. Great declinations (s, s) mark 
specializations (Fig. 9). 

After the period of adaptive evolution (a,...a,) a row of new progres- 
sive changes (aromorphosises) may occur, what is symbolized in the scheme 
by a new rise of the line a,...a, over the horizontal surface, then follows 
a new period of adaptation (a@,...a,) and so on. But at the same time a part 
of the descendants of the original group 4, i.e. the b, ... b,, continues to change 
adaptively and relatively little altered survives to our days: this process 
is designated in the scheme by the fact that those descendants remain in the 
same surface Q. We have brought forward above a whole series of examples 
of such an evolution when the descendants of the progressive (a;) and primi- 
tive (b) groups of animals do simultaneously exist. 


In Fig. 9 is also shown the third type of evolution, namely the 
retrogradation, which, accordingly to the system of signalization we have 
adapted, is marked out by the lowering of line r, ...7., representing the course 
of the evolution of the given group of animals. After this lowering, showing 
that the organization of this group becomes less complicated, occurs a series 
of adaptations (r,...7,) to new different environmental conditions. 

Our scheme, therefore, shows us clearly three directions’ of the evo- 
lutionary process. I once more remind that we here deal with an exceedingly 
simplified scheme, which expresses only the general character of the process 
of evolution, but does not show us either the duration of this process or the 
number of the developing forms. 

If we return to the scheme I (table I, pg. 65), representing the an- 
cestral tree of the lower vertebrates, we will see that the periods of aromor- 
phosises relatively seldom occurred; it is also fully probable that they were 
of comparatively short duration, and this fact perhaps is the reason why we 
find so few paleontological transition-forms between the large groups of 
animals in general and between the large groups of vertebrates in particular.” 

After a period of aromorphosis usually begins a period of idioadaptive 
evolution, when progressive forms, just owing to their rise of organization, 

1 The embryonal adaptation is not figured on the diagram. 


2? Another cause of the rareness of the transitional forms between the large syste- 
matical groups is probably their monophyletic origin and development. 
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begin to multiply rapidly, to increase in number, and, therefore, to migrate 
spreading over and over into new habitat zones (adaptive radiation of H. F. 
Osporn). At the same time the descendants of our progressive group enter 


into new environmental conditions, into new biological and physico-chemical 
surroundings; then the adaptation to the new conditions begins, and a new 
period of idioadapiive evolution (adaptive radiation) arises, which may last 
very long, until a new period of aromorphosis comes, or until new conditions 
appear which will oblige the descendants of the given group to change the 
direction of their phylogenetical development and to follow the way of adapt- 
ation or retrogradation. We have already brought forth some examples of 
such changes in the direction of the process of evolution. 

We have, therefore, stated four main directions in the evolution, namely 
the progressive evolution (aromorphosis), the idioadaptive evolution (incl. 
the specialization), the embryonal adaptation and the regressive evolution, 
or degradation. Now, it is wholly natural to ask how each of these types of 
morphologo-physiological modifications can influence the further course of 
the evolution of the given group of animals, or, in other words, in what degree 
each of the just mentioned types of evolution is capable of transforming into 
other types. 

Analyzing the numerous above mentioned examples we find that the idio- 
adaptive evolution of the given group of animals is often replaced by a pro- 
gressive evolution, otherwise, that the adaptation in itself does not hinder the 
starting of aromorphosis. On the other hand, the periods of aromorphosis are 
replaced by periods of idioadaptation. It seems, therefore, that both these 
types of evolution can easily pass into each other. Now, we have also found 
many examples when the idioadaptive type of evolution transforms first, into 
retrogradation and secondly, into specialization. On the contrary, I never 
found examples of the fact that a group of specialized or degenerative animals 
could ever follow the way of progressive evolution. It is nevertheless possible 
that such facts occur, but if they even do, these passages are very rare and seem 
to be quite exceptional: as far as we can judge, the specialization and so much 
more the degeneration always put an obstacle to the appearance of progressive 
modifications, or aromorphosises. 


V. ON THE CAUSES OF THE CHANGES IN THE DIRECTIONS 
OF EVOLUTION. 


Now it seems to me very appropriate to discuss the reasons for the 
changes which occurred in the directions of the process of evolution, that is to 
determine the factors which may cause the passage of animals from one 
evolutionary path to another. In other words, it would be very interesting 


66 


: 
4 
10 
7 
4 
ae 


125 


DIRECTIONS OF EVOLUTION 


to know why an animal, after having been continually changing during a whole 
geological epoch in adaptive direction, passes, during the course of the next 
period, into the way of progressive evolution, or, in some cases, into those 
of specialization, or even degeneration. 

The reader will notice that in the present case I do not raise the question 
about the causes of evolutionary changes in general, but about the causes 
which determine the changes taking place in the direction of the evo- 
lutionary process, that is to say I limit purposely the subject of our present 


f discussion. But even in this simplified form this problem is still so compli- 
4 cated, that I, certainly, shall not in the present paper go over the whole vast 


2 field which it opens, and what follows would show us only where we must 


i. search for the solution ot this problem rather than represent the solution itself. 

oe In regard to the question of the causes of the evolutionary changes two 

= views have been commonly held by different authors: NAGELI' and Cope? are 

rea with the minority who holds to autogenetic principle of evolution, which 
a0 places the cause of evolutionary changes within the organism itself, while the 


majority of the authors is with Darwin, who held these principles in the ex- 
ternal environmental conditions. 

In one of my previous papers (A. N. SEwWERTzOFF, Studies on the Theory 
of Evolution, 2-d [Russian] edition, 1922) I have already given my opinion 


about the principle of the autogenetic evolution, and since that time I have 
found nothing in literature or in my own researches that would alter this 
point of view. 


On account of the general law of adaptation of organisms to their sur- 


roundings I consider improbable (but not impossible a priori) the admission 
of an internal (immanent) principle in the evolution. Admitting this immanent 
principle we should at the same time also state that there exists in nature 
something like a predeterminated or pre-established harmony (in the sense 
of Leibnitz) between developing organisms and changing environmental con- 
ditions. In other words, we should suppose that each change of surroundings 
(and those changes are innumerable) strictly corresponds to a previous pre- 
destinated and fully determinated modification of the organism. We must 
also understand that all those modifications and changes are quite independent 
of each other, that is to say, using the known example, we should imagine 
there is here something like two clocks working independently, but so care- 
fully regulated by a skilful clock-maker as to always work in harmony with- 
out losing or gaining. But in living Nature one should think of the existence 
not of two “clocks”, but of an incredibly great number of very different sorts 
of “clocks” (living organisms) each of them being regulated accordingly to a 
whole row of other “clocks” differently arranged (changing environmental 


NAceut, Mechan. physiol. Theorie der Abstammungslehre. Munchen. 1884. 


* E. D. Cope, The origin of the fittest. London. 1887. 
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conditions), and that all these “clocks” should not only go correctly but lose 
and gain harmoniously. But such an interpretation of the process of evolution 
is very improbable, and, if we go deeper into this subject, we will find that it 
contributes nothing to the explanation of the process of adaptation: the auto- 
genetic principle represents only a bare statement, but does not explain the 
fact of adaptation of organisms. 

Now as to the above quoted considerations, I can also add that the phylo- 
genetical results hardly agree with the hypothesis of autogenetical evolution. 

We have seen, indeed, that the descendants of the same group of animals 
can develop in very different directions; we know, for instance, that in the 
case of ascidians and vertebrates, undoubtedly derived from one common 
ancestor, one branch of descendants has followed the path of progressive 
evolution and the other that of retrogradation; it seems to me _ that 
it is very difficult to conciliate such a fact with the admission of 
the internal principle acting in one definite direction in the immediate 
ancestors of the ascidians and vertebrates (and in other analogous cases 
too). It is equally difficult in accepting this principle, to understand 
the possibility of any change in the adapted direction of the evolutionary 
process, for instance the possibility of this simple fact that one given group 
of animals may change progressively during one period of its existence and 
regressively during the next one. In that case must we admit that the same 
principle works in one definite direction during one period of time and in 
the reverse direction during the next period? Or that there are two different 
principles? In short, I must say that our attempt to apply the theory of auto- 
genetic evolution to concrete phylogenetical cases always meets with the 
greatest difficulties, and it seems to me that until this theory is worked out 
by the writers supporting this point of view to such a degree as to overcome 
these contradictions and difficulties, we cannot adapt it as an explanation of 
the causes of evolutionary changes." 

Refusing to admit the principle of autogenetic evolution we accept eo 
ipso the principle of ectogenetic evolution, i.e. admit that the evolutionary 


changes directly — or indirectly — depend on the changes which occurred in 


the environmental conditions. Let it be understood that we speak here only of 
biologically important environmental changes. 


1 So far as I know, no detailed studies have yet been made on the principle of 
autogenetic evolution as applied to the analysis of the problems of phylogeny. It seems 
to me that this principle can hardly be accepted in that general and indefinite form 
that has been given to it by the writers favouring this view. At best, it will perhaps 
remain in future only as a statement of the existence in Nature of certain definite 
directions of heriditary variations (mutations), though we can hardly affirm that the 
direction of mutations of one given organ, or system of organs, will remain the same 
during two successive geological epochs. In the meantime one ought to leave the 
question open as to whether these hereditary variations (mutations) are really auto- 
genetical, or that the process indirectly depends upon the changes taking place in en- 
vironmental conditions. 
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We find in the recent literature three main theories tending to inter- 
prete the process of evolution from the ectogenetical point of view. First, 
there is the ectogenetic ortogenesis which shows the first cause 
of the evolutionary changes of organisms in the immediate influence of their 
surroundings; then, there is the neolamarckian doctrine which 
admits, besides this direct influence of environmental conditions, also the in- 
heritance of the results of use and disuse of organs, and, finally, there is 
Darwinism, which considers natural selection, i.e. the indirect influence 
of environmental changes to be the main cause of the evolution of organisms. 

The general value of all these factors was differently interpreted by the 
investigators in different epochs. During the period between the years 1890— 
1900 the neolamarckian theory held sway chiefly because of the enthusiasm 
with which the first successes of the experimental embryology were received. 
But after more detailed study which penetrated deeper into the laws of heri- 
dity it became clear that the main postulat of neolamarckism, i.e. the in- 
heritance of results of use and disuse of organs, is not corroborated by ex- 
perimental investigation, consequently the theory of natural selection again 
takes first place.* 

To put it in plain words I must say that only the opinions of those in- 
vestigators, who really have worked in this field, will be considered here, and 
not those of the theoretists and naturphilosophers. Personally I attach im- 
portance only to the views of the former. The opinions of the latter group of 
scientists are, certainly, valuable for the general principle of the philosophy 
of the given epoch, but it can scarcely be considered when determining truth 


or falseness of scientific theories, particularly of those we are speaking about, 


because this opinion is usually based not on scientifical facts but on a general 
amount of philosophical speculations, which, in their turn, are often composed 
rather of eminently emotional than of strictly logical elements. 

It is impossible for me, indeed, in the present paper to undertake a detailed 
criticism of those theories, or to examine their relative ability to explain the 
facts of phylogeny that we are dealing with. Moreover, I do not think such 
an analysis will be of any use for our present purpose. It is quite enough for 
us to state that biologically important modifications are always effected under 
direct or indirect influence of environmental conditions, and that they always 
vary according to the recent changes that occur. It is our privilege to limit 
our problem in that way, for we have already stated in the beginning of 
this chapter that here we are discussing not the origin of evolutionary modi- 
fications, but simply the factors determining the changes in the direction of 
evolutionary process. 

Now, our starting point is the theory that environmental changes, when 


1 [ put aside those sceptical investigators, who refuse even to put the problem we 
are speaking about (JOHANSEN and others). 
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they do not immediately lead to the extinction of the given group of animals, 
always produce in them, in their structure and functions, a certain correspond- 
ing change which enables them to survive in those altered conditions. Those 
animal changes can follow the same direction of evolution as before, and then 
new adaptations appear instead of the old ones, or they can adapt a new 
direction of evolution, following in some cases the way of progressive evo- 
lution (aromorphosis) and in others that of the retrogradation. 

To facilitate the understanding of the factors changing the direction of 
the process of evolution let us begin with the analysis of a relatively simple 
case, namely of the passage of animals from adaptation to specialization. 

We know very well that there exist amongst the vertebrates many forms 
adapted to underground life, and that their organization, due to this new 
habit, underwent great changes in the direction of specialization. These forms 
are especially numerous amongst some of the mammals: for instance our 
moles, the Chrysochloris (Insectivora), the blind rat-moles (Rodentia) and the 
australian Notorychtes all these animals are adapted almost exclusively to 
subterranean life; among the reptiles we have the burrowing snakes (Typhlo- 
pide) and the various Amphisbenidz; among the amphibians there are the 
Gymnophiona (Apoda). All those animals, in spite of great differences in their 
organization, possess a whole series of common characters: for instance, they 
are all characterized by more or less rudimentary eyes often covered with 
the skin and, in some cases, even with the bones; in all of them, moreover, the 
general shape of the skull is greatly changed being adapted to the propulsion 
into the earth. In all burrowing mammals the limbs are well developed and 
their short and broad anterior paws provided with long, strong claws. On the 
other hand, all burrowing snakes, lizards and Gymnophiona have lost their 
anterior and posterior limbs and have acquired the snake-shaped form of 
the body. 

Now, if we ask the question as to which environmental changes 
could induce such a passage to underground life in animals whose nearest 
relations are unspecialized creatures dwelling on the surface of the ground, 
we must answer that the following hypothesis would appear to be the most 
plausible explanation: the adaptation to subterranean habits in this case 
was induced either by the necessity to escape carnivorous enemies, pursuers 
and destroyers of the given group of animals, or because it was easier to 
procure food under the ground than on the surface. We shall consider these 
two suppositions separately. 

First of all let us consider the conditions under which the free living 
animals, for instance the ancestors of the above named group of mammals, 


could acquire their new underground habits. The first suggestion would be 
to suppose that all the forms in question were more or less burrowing animals 
long before their passage to subterranean life was effected: we know very 
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well that many Rodentia and Insectivora dwell in the burrows which they 
have hollowed in the ground for breeding purposes, for storing of food, and 
for protection against their enemies. Now, if we remember the habits of 
shrews or shrew-mice, of common and Siberian mammots, of hamsters and 
of so many others, we see that our hypothesis about the habits of the 
ancestors of moles, blind rat-moles etc., which also used to dig holes in the 
ground, may be fully justified. 

We have supposed in the other hand that one of the important factors 
determining the ancestors of our burrowing mammals to pass to underground 
life might be the appearance of some carnivorous enemy in the region they 
inhabited. This passage was probably completed at times when great 
disproportions appeared between the forces of the 
ferocious enemy and those of the pursued booty. If that 
enemy so exceeds the pursued pray in strength, alertness, agility and other 
properties that the immediate struggle with flight, hiding and all the other 
ordinary methods of protection become quite ineffective for the pursued 
animal, then the only chance of survival that remains is the retreat in such 
dwelling places as cannot be entered by its enemy. Moreover, it is equally 
possible that burrowing animals could acquire in the course of phylogeny the 
instinct of more or less permanent dwelling in the hollowed minks as well 
as that of seeking for food under the ground. 

Individuals, in which this instinct had begun to develop, survived, while 
others perished in the struggle for life. This subterranean life in its turn 
became a strong stimulus to a whole row of secondary modifications with 
clearly pronounced characters of specialization: I mean those changes in the 
structure of eyes, limbs, skull etc. that have just been mentioned. 

We have also noticed that another probable cause of the passage of ani- 
mals to subterranean habits may be the tendency to search for food under 
the surface of the ground. But even then this change will not take place un- 
less the quantity of food and the facility of capturing it under the surface of 
the earth is much greater than on the surface. If not, that is to say if the 
ferocious enemy has only slight advantages over its prey and a notable 
percentage of the pursued individuals can yet escape, when retaining their 
subterranean habits, or if the difference between the quantity of food on and 
under the surface of the earth is only slightly pronounced, then it becomes 
very probable that the animal will keep on living on the surface of the ground, 
acquiring some new characters allowing it to be thoroughly adjusted to those 
unfavourably changed conditions in which it would now live. 

It is quite probable, therefore, that increased persecution was the chief 
reason of the passage of many animal forms into particularly protected con- 
ditions as well as the cause of their specialization. This fact could really 


account not only for the numerous specializations of underground animals, 
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but also for those of Geckos which dwell on perpendicular surfaces of rocks 
where they cannot be reached by their enemies, for those of Chameleo adapted 
to arboreal life, i.e. to the life on weak, high branches inaccessible for 
most part of their usual enemies, and for a whole series of other specializations 
of animals. And on the contrary, the passage of several ferocious mammals, 
for instance of some ancestors of recent seals, sea-lions and morses, into 
aquatic environments was, probably, due to the quest of more easily captured 
food. 

Summing up all the above said we see that the passage from one direction 
of evolution to another (in our cases from the course of general adaptation 
to that of specialization) is, probably, due to the changes which occurred in 
biological environmental conditions (enemies, quantity of 
food, difficulty of capturing it etc. etc.), and greatly depends upon the 
correlations existing between the strength of the 
biological factor that changes the animal on one side, 
and the intensity of functions displayed by the 
changed animalin relationto the changing surround- 
ings on the other. 

The importance of this last condition will become quite clear if we con- 
sider some other relations between the given animal and the environmental 
changes than those we have mentioned above. Let us imagine, for instance, 
that we deal again with the same animals, with some Rodentia or Insectivora 
for example, and that the influence of the changing factors (pursuit) remains 
also the same, except that they are of different quantitative character; let us 
suppose, further, that some carnivorous enemy, pursuer of our mammal, 
appears in the given district, and that this pursuer is not much stronger, 
quicker or more sensible than the pursued booty; then let us ask ourselves: 
Which direction would the evolution of those animals follow in that case? 

As the sources of defence of animals are, generally, very various — 
there may be more than one path in the ways of their evolution, each of 
them depending on the organization, functions, habits and instincts of pursued 
animals at the period when their new enemy appeared. It may happen, for 
instance, that the pursued animals are already provided with some mimetic 
colouring and enjoy some special protection from enemies; then, if a 
new enemy arises, this protective character would probably be more strongly 
developed, and so a new adaptation will be added to the old one, and the 
general direction of evolution would not alter. If other tendencies exist in the 
organization of animals, then also new protective adaptations may develop 
in them, for example some fragrant or odoriferous glands, making the perse- 
cuted animal quite disgusting for the persecutor, or the bristles of the per- 
secuted form may change into quills, as it is the case of urchins, or porcu- 
pines and so on. 
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But it may also happen that the enemy is so sharp-sighted that this pro- 
tective colouring becomes useless, or that no rudiments of other protective 
adaptations exist in the pursued form at the given period of its evolution; 
then among the representatives of the pursued group will survive either the 
quickest, or the most sharp-sighted and watchful individuals which can per- 
ceive the danger at the right time, or the most enduring individuals, which 
can better withstand the pursuit etc. etc. In other words, all those animals 
will follow the way of progressive changes, and their vital energy 
and general activity will remarkably increase. 


These progressive changes are differently expressed dependently on the 
correlation between the organization of enemy and that of the booty; in some 
cases they take place in higher sense-organs, in eyes, or olfactive organs, and 
then the pursued animals become quicker and sharper; in other cases they 
occur in the organs of locomotion, or in the heart, or in the lungs, and then 
the pursued animals become more swift-footed, or their power of resistance 
increases. We have already brought forth some examples of such progres- 
sive modifications, and we do not dwell on them more. 


It is quite clear, on the other hand, that the progressive evolution will 
not stop at this first phase, and that the enemies, which induced by their 
pursuit progressive changes in their prey, would change in turn to become 
adapted to the changed organization of pursued animals. Progressively 
changing they would cause again new changes in the organization of their 
booty. 

We see, therefore, from this relatively simple example in which the 
changing factor is represented by the sudden appearance of a new enemy (case 
of direct struggle for life) that the direction of the process of evolution 
depends on the correlation between the changing factor (enemy) and the 
organization of the changed animal (prey). It is very probable that this state- 
ment, drawn from the discussion only of a single kind of relations between 
the changing animal and the factor which changes it, may be to a certain 
degree generalized, and, thus, we can say that each biologically 
important change that occurred in the surroundings 
of the given group of animals is the very stimulus 
for the changes that occurred in their organization, 
and that not only the specific character of the envi- 
ronmental change, but also the quantitative and quali- 
ficative correlation between it and the structure and 
functions of the changed organism can determine 
the direction of the evolution of the given species 
at the given period of its history. We have just shown how 
the same factor (pursuit of a stronger animal) can at different degrees of 
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its intensity differently direct the process of evolution in the individuals be- 
longing to the same species of animals. 

Emitting the just mentioned opinions relatively to the directions of the 
evolutionary process I have purposely exclused the problem of the means of 
evolution. I did not discuss the question whether the evolutionary changes 
arise in consequence of the use and disuse of organs (Lamarck’s factors), 
or due to the direct influence of the changing surroundings, or owing to the 
agglomeration of hereditary ‘modifications (Darwinismus), because the data 
of phylogeny does not furnish absolute proofs in favour of one or other of 
these theories. We can only ask the question, as to which of these views 
more easily agrees with the phylogenetic facts we know. Considered from 
this point of view we are obliged to admit that the first two hypothesises, 
viz. the Lamarckismus and the theory of the direct influence of environ- 
mental changes, do not furnish any effective explanation for most of the 
phylogenetic facts we deal with in the present work. Let us mention, for 
instance, that the origin and evolution of a whole row of adaptive modi- 


fications of the external skeleton, i.e. of scales, bony armours and various 


bony spines of fishes used as organs of defence and of horns and corner-teeth 
of many terrestrial vertebrates can hardly be explained from the point of view 
of those two hypothesises. 

Now we come to the conclusion that, as far as we can judge, in all the 
cases we have discussed above, the direction of evolution 
is always determined firstly, by the structure and 
functions of organs of the animal which is subject to 
the action of the changing environmental conditions, 
secondly, by the changes occurring in the surround- 
ings themselves, and in the third place, by the cor- 
relation taking place between the general character 
and degree of intensity of these environmental 
changes on one side and the whole structure of the 
changed animal on the other. 

The consequences of the general character of the organization of the 
given group of animals at the given period of their evolution was scarcely 
sufficiently esteemed by the evolutionists, while it must always be considered 
when the problems of evolution are at play. Let us recall, for instance, the 
case we dealt with in the beginning of chapter II, namely the passage of the 
ancestors of vertebrates from passive to active manner of feeding. We have 
seen that this passage took place in two different groups of lower verte- 
brates quite independently of each other (Cyclostomes, Gnathostomes). Even 
if we admit that in both cases this passage has been effected under the in- 
fluence of similar conditions (what is fully probable), we must notwithstand- 
ing acknowledge that the results were very different: in one case the suctorial 
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mouth of Cyclostomes, in the other the seizing jaws of fishes have developed 
from the anterior branchial arches of the ancestors of those vertebrates. 

The comparative-anatomical investigation shows us quite clearly that the 
differences in the evolution of the buccal skeleton depend in both cases on the 
differences in the evolution of the branchial apparatus already existing at the 
previous period, on tthe structure of the branchial arches in particular. 
We know that the branchial arches of the ancestors of the Cyclostomes re- 
mained unsegmented and formed the branchial basket, while those of the 
ancestors of fishes were subdivided into four parts. And namely this very 
process of segmentation of arches connected with the development of the 
external gill allowed the anterior gill-arches of the ancestors of the Gnatho- 
stomes to be developed into jaws and suspensorial apparatus of fishes, while 
the development of this type of buccal skeleton made possible in its turn the 
whole progressive evolution of fishes and land vertebrates. The suctorial 
mouth of Cyclostomes forced them to specialization and adaptation only to one 
definite kind of food, and that probably caused the cessation of their further 
evolution, while the jaws of iishes came te be incomparably useful organs: 
we have seen that the general type of their buccal skeleton remained 
almost unchanged through the whole course of the progressive changes under- 
gone by the descendants of these primordial forms. 

This example illustrates clearly the whole importance of the type of or- 
ganization of the animal at the period of changes for the further evolution of 
this animal. We could easily bring forward a great deal of analogous examples, 
but I do not dwell on them. I wish only to emphasize that the real significance 
of the organization considered a factor determining the direction of evo- 
lution — a factor to which the attention of writers was not sufficiently drawn 
— especially attracts our sight when we make detailed studies on phylogenesis 
in general, and on phylogeny of the groups of animals divergently developed in 
particular. 

We have admitted that the second factor determining the structure of 
animal organization and eventually also the direction of the evolutionary pro- 
cess is, certainly, the change that occurred in the external conditions of animals. 


Those changes being of very multiple and various character I can only briefly 


mention several of them: first of all we distinguish amongst them the changes 
of inorganic nature, which include all the changes which occurred in the en- 
vironmental conditions of climate, of heat and cold, of aridity and moisture, 
of light and air motion; also ail those which occurred in the relief, altitude 
and general character of the ground; — in short all the changes taking place 
in the general amount of physico-chemical conditions in which live the ter- 
restrial animals. If we had to class the different kinds of inorganic surround- 
ings we should take into consideration also those in which live the under- 
ground, the aquatic, the parasitic animals as well as a whole series of others. 
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Studying the biology of living animals we see —- as a general law — that 


each group of them is strictly adapted to its proper surroundings. 

We know two kinds of inorganic environmental changes: first, slow 
changes of the environmental conditions as such, that is the changes of cli- 
mate, of relief, the appearance and disappearance of continents etc.: they are 
extremely lingering and always spread into very large areas; secondly, the 
changes connected with the migration and spreading of animals, when the 
given species meets with new physico-chemical and biological conditions: 
here we have more frequent and more swiftly effected alterations. 

The biological surroundings consist for each animal of all the plants and 
other animals it has to deal with in the place it inhabits: these animals and plant 
forms being extremely various, the relationship of the given species of ani- 
mals to the different sides of biological surroundings is much more complex 
and varied than their relation to the conditions of the inorganic nature. Even if 
we only take the relations of animals to the plants, amongst which they live 
and hide themselves, which furnish them their most varied food and to which 
belong a great deal of their most dangerous enemies (bacteria and plant para- 
sites), we understand how incredibly complex and various they are. As for 
the relations of animals to other animals, they are still more complicated. 

Without entering into details let us only notice that this complexity 
and diversity is different for different groups of animals, and depends on the 
height of their organization: for the more highly organized and more 
swiftly-moving animals the degree of variety of their relations to the bio- 
logical environment is considerably more pronounced than for the lowly orga- 
nized, slowly-moving, or specialized animals. Above we have accepted that 
the changes of physico-chemical and biological conditions represent stimuli 
to the changes occurring in the structure and functions of animals, but we 
have also emphasized that the direction of these last alterations greatly 
depends upon the relations between the rapidity and in- 
tensity of the environmental changes and the organi- 
zation and functions of the changed animal. 

This relationship being of extreme importance I allow myself to clear 
up its exact nature by bringing forth some complementary examples. Let us 
imagine, for instance, that we have before us some alterations in physico- 
chemical environment, some relaxation in the intensity of lighting, for example, 
to which the given animal is accustomed. This environmental change im- 
mediately influences only one system of organs, namely the eyes of animals, 
so that in the present case we observe a fully determined relation between 
the character of the environmental change and the alteration of the organism. 
But the direction of that alteration may be very different, depending on the 
relation taking place between the intensity of the environmental change and 
the general structure of the changed animal. In some cases we find that 
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during the gradual adjustment to the darkness the eyes of the animal begin 
to develop progressively, and become adapted for seeing also in bad light, or 
even in almost complete obscurity: such was the evolution of the eyes of the 
night birds, of the brown and white owls for instance, of the night mammals 
(Nycticebus and Tarsius among the Lemure) and of several of the deep-sea 
fishes; in all those forms the eyes are greatly enlarged, the pupils capable 
of strong dilatation giving access to the faintest rays of light. In other forms 
of animals also living in darkness, for instance in the above mentioned 
underground mammals, reptiles and amphibians, in several cave-keeping ani- 
mals and in deep-sea fishes, which live in complete obscurity at the greatest 
depth of the ocean, the eyes are either more or less atrophied, or, in some 
cases, entirely disappeared. 

We cannot doubt that in all those cases the starting point of evolution was 
the normal eye of the terrestrial or aquatic animals, adapted for seeing under 
usual and normal light conditions, and that the stimulus to the change ob- 
served in them was the decrease of the brightness of light. Nevertheless 
the evolution followed two different ways in both groups of animals in 
question: on one side we have the way of progressive evolution (a greater 
sensibility of eyes), on the other — that of the gradual degeneration, leading 
in some cases to complete cecity. We have every reason to suppose that the 
different directions of evolution depend in all those cases exclusively on the 
relations between the intensity of environmental changes (passage to a more 
or less considerable degree of obscurity) and the organization of the changed 
animal.* 

We come to analogous conclusions comparing the changes induced in 
animals with different organization by such a factor as, for instance, the 
lowering of temperature: it leads to the fact that in some cases only the adult 
forms of insects pass the winter in places protected from cold, while in others 
only the embryos or the larve survive, the adult insects perishing at the end 
of the autumn. 

We can easily bring forward many other examples of our statement, 
that the same environmental factor, depending on the time (slowness or 
rapidity) and degree of intensity, can determine in closely allied groups of 
animals very different directions in the process of evolution: adaptation or 
specialization, progress or retrogradation. But it does not enter into our pre- 
sent aims to discuss further different cases of changes which occurred in the 
direction of evolution, everyone of them requiring much more detailed analysis 
than we could make in the said examples. 


1 We use the term “organization of the animal” instead of “structure of the eyes”, 
because here the relations are more complicated than it seems at first sight, and the 
general direction of evolution is determined not only by the relation of the environ- 
mental factor to the eyes, but also by the structure of other organs, of other sense- 
organs in particular. 
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My immediate aim was much more simple: it was to show the reader 
that this problem to which the studies of phylogenesis inevitably lead us can 
in no way be considered insolvable; it was also to show the possible way in 
which it may be solved: this way consists, as we have already seen, in con- 
frontation as critical and as detailed as possible of the data of phylogenetic 
investigation with those of the biology (oekology) of the groups of animals 
we study. 

I must also say that the conclusions we come to in the present section 
ought undoubtedly to be considered as mere preliminary statements beginning 
with wich we can pass into more detailed investigation. Accepting these reser- 
vations I will summarize these conclusions as jollows: 

I. The biological progress, or in other words, the successful surviving 
in the struggle for life of every group of animals is characterized first, by 
the general increase of the number of individuals composing the given group, 
secondly, by the general increase of the geographical area occupied by the 
given group and, thirdly, by the increased breaking up of the given group into 
subordinate systematical groups. The inverse concept is that of extinction; 
it is characterized by opposite features, that is by the general decrease in 


number, by the limitation of the area of migration and by the decrease of the 


number of subordinate systematical groups. 


II. The biological progress is attained by four different but biologically 
equivalent ways, or directions of evolution, namely: by the way of morpho- 
logo-physiological progress, or aromorphosis, by that of idioadaptation (of 
specialization, in particular), by that of embryonal adaptation (ccenogenesis) 
and by that of morphologo-physiological retrogradation, or general de- 
generation. 

1. The morphologo-physiological progress (aromerphosis) is character- 
ized by the complication and the differentiation of the organization of animals 
and by the complication, the differentiation and the intensification of their 
functions which induce the general rise of their activity. The structural changes 
taking place in the animals evolving by the way of aromorphosis bear a 
strongly pronounced character of generalization, and do not represent adapt- 
ations to any definite or special peculiarities of environmental conditions. 

2. In idioadaptation adaptive structural modifications of organization, 
corresponding to definite environmental changes, always take place in the 
organism of animals, but there are no general complication of organization 
and no rise of activity of animals observed in the aromorphosis. 

3. Embryonal adaptation consists in the development of useful adapt- 
ations in embryos and larve which disappear in the adult animals; here the 
number of adult individuals increases, but their structure does not change. 

4. In morphologo-physiological retrogradation (degeneration) the gene- 
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ral complexity of the activities of animals, attained in the preceding period 
of their evolution, greatly decreases. 

III. A whole row of large groups of animal kingdom, such as Protozoa, 
Sponges, Ccelenterates, free-living flatworms and Nemathelminthes, Anne- 
lides, Echinoderms etc., had progressively developed in the direction of aro- 
morphosis at the beginning of their evolution; then, they followed the way 
of idioadaptation, and, for an enormous space of time, from Paleozoic to 
recent epoch, their organization did not progress and remained primitive in 
their main characters. 

IV. The Crustaceans, the Arachnoids, the Insects and the Vertebrates 
followed the way of the progressive evolution. Our recent fauna represents a 
very complicated mosaic of forms belonging, in the general character of their 
organization as well as in the general rank of their structure, to very different 
and often to most ancient geological times. 

V. The survivance of some group of animals, for instance of sharks, is 
chiefly due to the fact that they acquired a whole row of useful embryonal 
adaptations (ccenogenesises) ; the organization of adult forms had but little 
changed during the geological periods, and the forms of animals remained 
static. 

VI. A series of large systematical groups having attained a certain degree 
of perfection passed in their evolution from the way of idioadaptation into 
that of degeneration. To such forms belong many of the sessile Ccelenterates, 
some parasitic flatworms and Nemathelminthes, all the subphyium of Tuni- 
cates, the Cirripedia and many others. 

VII. Animals can change more than once in the course of geological time 
the direction of their evolution; moreover, the passage from the way of pro- 
gressive evolution (aromorphosis) into that of idioadaptation and speciali- 
zation, as well 1s the passage from the way of idioadaptation into that of 
aromorphosis, and from adaptive into degenerative evolution appears to take 
place without any hinderance; on the contrary, specialization and degeneration 


seem to stand in the way to the inverse passage of the evolutionary process 


to progressive evolution, or aromorphosis. 

VIII. All the evolutionary changes of animals are directly, or indirectly, 
depending upon the changes which occurred in environmental conditions (ecto- 
genesis). But the changes in the directions of the process of evolution, that 
is the passage of animals from one evolutionary line into another, probably 
depends: 1. on the general character and on the height of the organization of 
the animal which changes at the period of environmental change, 2. on the 
general character, intensity and time (rapidity) of this environmental change, 
and 3. on the correlation taking place between the intensity of the environ- 
mental change and the organization and the functions of the changing animal. 
This last factor is especially remarkable because the same environmental 
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change and the same organization of the changed forms being at play, the 
animals can evolute in different ways dependent on the rapidity and inten- 
sity of the environmental changes. 


EXPLANATION OF THE TABLE I (PAGE 65). 


This table illustrates, in the usual scheme of the ancestral tree, the evolution of 
the main groups of lower vertebrates. 

The names of the hypothetical groups the structure of which we have reconstituted 
on the base of comparative-morphological investigation but which paleontological re- 
mains were not yet found — are underlined; the names of the immediately known 
groups of animals, living and extinct — are in usual characters. 

Black circles designate the extinct groups, light circles — the groups surviving to 
our days. The mark of exclamation (!) designates the groups not displaying pronounced 
characters of extinction; the mark of minus (—) designates the perishing groups. With 
the letter S are marked specialized or adaptive groups of animals, with two marks of 
exclamation (!!) — the progressive groups. 

The forms giving origin to all the craniate vertebrates were the hypothetical group 
of Acrania primitiva which represented segmented acraniate animals with somewhat large 
number of branchial clefts opening immediately to the exterior; they were passive 
feeders, and were entirely lacking differentiated brain and higher sense-organs. 

From the primitive Acrania branched off on one side the Branchiostomatide with 
developed peribranchial space and a great number of branchial clefts (their recent 
representative is Amphioxus), on the other — the hypothetical Protocraniates, the com- 
mon ancestors of all the craniate vertebrates: they were also passive feeders but pos- 
sessed a rudimentary skull and higher sense-organs; the Protocraniates possessed also 
about twenty branchial clefts; the series of gill-clefts began immediately behind their 
mouth. 

The Protocraniates gave rise to the Entobranchiates in which the branchial basket 
and entodermic branchial sacs and lamellae have been developed. In the immediate 
descendants of Entobranchiates, the Protocyclostomes and, probably (StTENsI6), the 
Osteostraci, the passive manner of feeding was replaced by an active one; in the Proto- 
cyclostomes on the remaining buccal ring appeared horny teeth and the anterior 
branchial clefts closed; the anterior portions of their branchial basket transformed into 
parts of suctorial buccal skeleton. 

From the Protocyclostomes haye been derived the recent groups of Cyclostomes, 
the Petromyzontia and the My-xinoids. 

All those branches of the descendants of the Protocraniates followed the lines 
of idioadaptive evolution. 

On the other side from the Protocraniates branched off the Ectobranchiates with 
branchial arches typically subdivided into four portions, with ectodermic branchial 
filaments. In their descendants, in Protognathostomata apterygiata, the anterior branchial 
clefts closed, while the anterior branchial arches transformed into labial cartilages and 
into mandibular and hyoid apparatus; the placoid scales have been also developed, but 
the paired fins did not yet appear. The remains of this group are, probably, the extinct 
Anaspida, On the other hand, the Protognathostomata apterygiata gave origin to the 
Chondrichtyes selachoidei closely allied, in a whole series of characters, to the Elasmo- 
branchs, but in some respects, for instance in the structure of their paired fins, which 
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appeared for the first time in this group of fishes, and, especially, in the structure of 
their vertebral column, much more primitive than all the known selachoid fishes. 

From the Chondrichtyes selachoidei have been derived, as an adaptive branch, the 
selachoid fishes (Elasmobranchii) which preserved in their organization a whole row 
of very primordial characters, and the ancestors of all the bony fishes, ie. the Osteich- 
tyes primitivt. 

The descendants of the Osteichtves primitivi break up into two branches: into 
Chondrosteoidet which preserve many of the primordial characters of their selachoid 
ancestors, and into Holosteoidei representing the progressive line of this group of fishes. 

The Holosteoidei, in their turn, gave rise to the progressive branch of the Actino- 
pterygians as well as to the Crossopterygians and Dipneusta. From the common stock 
with the Crossopterygians branched off the ancestors of different land vertebrates 
(Quadrupeda) which gave rise to a new series of progressive forms. 
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1. VORBEMERKUNGEN. 


Diese Untersuchung will einen Beitrag zur Losung der Frage nach der 
Herkunft des Sternums bei den Urodelen liefern und damit die Herkunft 
des entsprechenden Skelettelements bei den Wirbeltieren uberhaupt aufklaren 
helfen, da es bei der genannten Amphibiengruppe zum ersten Male als selb- 
standiger Skeletteil auftritt. Bei der Durchsicht der Literatur konnte ich 
mich des Eindrucks nicht erwehren, dass der Urodelen-Schultergiirtel gegen- 
iiber dem der Anuren sehr vernachlassigt wurde. Jedenfalls ist aus der Lite- 
ratur seine grosse entwicklungsgeschichtliche Bedeutung nicht zu ersehen. Ich 
habe infolgedessen versucht, einmal den Amphibien-Schultergirtel ausgehend 
von dem Urodelen-Schultergurtel als Zentrum zu betrachten. Diese beiden 
Aufgaben ergeben die Einteilung der Arbeit ohne weiteres: 

Der anatomische Teil will mit der Anatomie des Urodelen-Schultergurtels 
und seinen Formschwankungen bekannt machen und zweitens die Stellung 
des entsprechenden Skelettelements der Anuren zu dem der Urodelen auf- 
klaren. Dabei will ich zeigen, dass die kleinen morphologischen Unterschiede 
im Bau des Urodelen-Schultergurtels nichts anderes sind als Anfange zu 
den grossen Variationen im Bauplan der Anuren, so dass wir diesbeztiglich 
eine sch6ne Entwicklungsreihe innerhalb der Amphibien-Schultergtrtel auf- 
stellen konnen. 

Der zweite Teil umfasst die Resultate einer ontogenetischen Unter- 
suchung uber das Sternum der Salamandrinen. Der Vollstandigkeit wegen 
wurde die ontogenetische Entwicklung des Salamandrinen-Schultergirtels in 
kurzen Zugen dargestellt, da das metazonale Skelettelement in enger Be- 
ziehung zum Zonoskelett steht. 

Die Anregung zur vorliegenden Arbeit verdanke ich meinem hochver- 
ehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. Kart HESCHELER, dem ich ftr die stete 
Hilfsbereitschaft und Forderung dieser Arbeit meinen herzlichsten Dank aus- 
spreche. Zu grossem Dank bin ich auch Fraulein Prof. Dr. Mari¥ DaIBEerR 
verpflichtet, die mir zu jeder Zeit mit Rat und Tat beistand. Leider kann ich 
ihrer nur noch als einer Toten gedenken. 

Die Herren J. Laacer, Sekundarlehrer in Grabs (Kt. St. Gallen) und 
Cu. STAUFFACHER, Sekundarlehrer in Matt (Kt. Glarus) unterstutzten mich 
tatkraftig im Sammeln des zu dieser Arbeit notwendigen Materials. Ich danke 
ihnen an dieser Stelle bestens. 


2. EINLEITUNG. 


Verfolgen wir die Landwirbeltiecre in ihrer Stammesgeschichte bis zu 
ihrem Ursprung zurtick, so gelangen wir zum Schluss, dass sie aus wasser- 
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bewohnenden Wirbeltieren hervorgegangen sein miissen. In einer Tierklasse 
muss also notwendig der Ubergang vom Wasser- zum Landleben festzustellen 
sein. Diese muss wenigstens wahrend der Entwicklung in ihrem Bau ahnliche 
Eigenschaften aufweisen, wie sie ihre Vorfahren zeitlebens besassen. Ein Ein- 
blick in den Organisationsplan der Wirbeltiere lehrt uns, dass die Klasse der 
Amphibien die Ubergangsformen vom Wasser- zum Landleben enthilt. 

Es fallt nicht schwer, eine Menge Anhaltspunkte zu finden, die uns den 
Beweis restlos erbringen. Als erstes Merkmal darf die Beschaffenheit der 
Atmungsorgane geltend gemacht werden. Wir finden in der Urodelengruppe 
Tiere, die zeitlebens Kiemen besitzen. Diese sind unter dem Namen Perenni- 
branchiaten zusammengefasst worden. Der grosste Teil der Urodelen und die 
Anuren entbehren im ausgewachsernen Zustand der Kiemen, wahrend sie im 
Larvenstadium uneingeschrankt vorhanden sind. Daraus geht hervor, dass 
einige Formen der Amphibien noch lebenslanglich eine aquatile Lebensweise 
fuhren. Die andern passen sich wenigstens wahrend ihrer Entwicklung dem 
Wasserleben an. Diese machen eine Metamorphose durch. 

Eine weitere Anpassung an das Wasserleben ist in dem grossen Ruder- 
schwanz zu suchen, der sich entweder teilweise (be: den Urodelen) oder ganz 
(bei den Anuren) ruckbildet. 

Es kann hier nicht der Ort sein, alle Merkmale aufzufthren, die fur 
die Abstammung von dauernd im Wasser lebenden Formen zeugen. Aut einen 
Punkt im innern Organisationsplan muss noch genauer eingegangen werden. 

Bei allen Tieren ist die Existenzmoglichkeit an die Nahrungsbeschaffung 
gebunden. Je besser das Individuum ftir den Fang der Nahrung eingerichtet 
ist, um so besser wird es sich im Kampf ums Dasein behaupten konnen. Fur 
die Fische kommen in dieser Hinsicht als wichtige Organe die Flossen in 
Betracht. Mit dem Ubergeng vom Wasser aufs Land ging eine grosse Ver- 
anderung der Extremitaten vor sich. Aus dem Ichthyopterygium bildete sich 
die pentadaktyle Extremitat, das Chiropterygium. Die beiden Haupttheorien 
uber die Entstehung der Extremitaten und deren Umwandlung: die Archi- 
pterygium- und die Lateralfaltentheorie durfen als bekannt vorausgesetzt 
werden. Mit der Frage nach der Umwandlung des [chthyopterygiums in das 
Chiropterygium ist die nach der phylogenetischen Entstehung des Schulter- 
gurtels aufs engste verknupft. Uber diesen Punkt vermag weder die eine, 
noch die andere Theorie Befriedigendes zu bieten. Trotz den fortwahrenden 
Versuchen, dieses brennende Problem einer nur wahrscheinlichen Losung 
entgegen zu fuhren, sind wir heute nicht weiter, als dass wir sagen konnen: 
Die in vielen Punkten ubereinstimmende Lebensweise der frithesten Entwick- 
lungsphasen der Amphibien mit den Fischen hilft uns tber die Schwierigkeit 
eines Vergleichs zwischen dem Amphibien- und Fischschultergurtel nicht 
hinweg. 


Wir sehen uns also gezwungen, innerhalb der Amphibien-Schultergitrtel- 
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reihe nach Merkmalen zu suchen, die uns den Ubergang vom Wasser- zum 
Landleben vor Augen ftthren. Spurlos kann diese Milieuveranderung an 
diesem fiir die Bewegung so wichtigen Teil nicht vorubergegangen sein. Tat- 
sichlich liefert uns die Struktur des Brustschulterapparates der Amphibien 
ein schones Dokument ftir die allmahliche Anpassung an das Landleben. Die 
Tiere, die im Wasser leben, bedurfen infolge der grossen Dichte des Wassers 
im Verhaltnis zur Luft keiner so starken Stutze ihres Korpers. Sie sind all- 
seitig von Wasser umgeben und werden gleichsam von diesem getragen. Wenn 
noch hydrostatische Apparate hinzukommen, wird ihr spezifisches Gewicht 
noch geringer, so dass sie lediglich fur die Fortbewegung im Wasser be- 
stimmter Stutzen bedurfen. Wir finden denn auch bei den Wirbeltieren des 
Wassers eine grosse Verbreitung des Knorpelskeletts. 

Auf dem Lande, wo die Vorteile, die die Tiere im Wasser geniessen, 
wegtallen, muss ein hoherer Grad der Stabilitat erreicht werden. Die Land- 
wirbeltiere mussen in jedem Moment ihr Eigengewicht selbst tragen. Kommt 
erst noch die Ortsbewegung dazu, so musste das Knorpelskelett eine un- 
geheure Machtigkeit annehmen, bis es die ihm notwendige Stutzfahigkeit 
besitzen wurde. Mit der Vergrosserung der Knorpelmasse musste notwen- 
digerweise eine Pewegungshemmung Schritt halten. Diese Wirkung ware eine 
Erschwerung im Kampfe ums Dasein, was nicht im Sinne der Entwicklung 
der Tiere liegt. 

Die Tiere bedtirfen beim Ubergang vom Wasser aufs Land einer festern 
Stutzsubstanz, um sich das letztere dienstbar zu machen. Neben der grossern 
Stabilitat durfte aber die Bewegungsfreiheit nicht eingeschrankt werden. 
Diese Eigenschaften benotigen ein Baumaterial, das bei kleiner Ausdehnung 
eine grosse [lastizitat und Tragkraft besitzt. Ein solches Material finden wir 
in der Knochensubstanz. Hesse (1910) schreibt in seinem ,,Tierbau und 
Tierleben“ (Band 1), dass der Knochen den Knorpel an Festigkeit und 
Elastizitat ubertreffe. Seine Druckfestigkeit ist der des Schmiedeeisens ahn- 
lich. Sie ubertrifft die des Knorpels um das Sechs- bis Siebenfache, seine 
Elastizitat ist die Dreifache des Messings. Die Knochensubstanz bildet also 
ein Material von ungemeiner Tragkraft. In Knochenskeletten wird daher mit 
viel weniger Material eine hohere Festigkeit erreicht als bei Verwendung von 
Knorpel. ,,Erst das Material des Knochens ermodglicht das Leben grosserer 
Tiere“ (RAUBER). 

Das Verschwinden des Knorpel- und die Ausdehnung des Knochen- 
skeletts sind also ein untriigliches Zeichen fiir die Anpassung an das Land- 
leben. Nach diesem Gesichtspunkt kann eine liuckenlose Entwicklungsreihe 
innerhalb der Amphibien aufgestellt werden. Bei Urodelen herrscht das 
Knorpelskelett vor, wahrend im Zonoskelett der Anuren die Knochensubstanz 
dominiert. Mit der Tendenz zur vollstindigen Verknécherung des Brust- 
schulterapparates, wie sie uns im Schultergirtel der Engystomiden und der 
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Dendrobatiden entgegentritt, scheint eine Reduktion des einen oder andern 
Gurtelteils Schritt zu halten. Nach den obigen Ausfithrungen ist das ohne 

weiteres begreiflich. 


I. ANATOMISCHER TEIL. 
1. DIE ANATOMIE DES URODELEN-SCHULTERGURTELS. 


Durchgehen wir die Schultergurtelreihe der Urodelen, so drangt sich 
uns als erste und wichtigste Charakteristik die Einheitlichkeit in Form und 
Struktur des Zonoskeletts dieser Amphibiengruppe auf. Die Formschwan- 
kungen sind so gering, dass fiir einen aufmerksamen Beobachter Verwechs- 
lungen zwischen den Schulter- 
gurteln der Urodelen und de- 
nen der andern Amphibiengrup- 
pen ausgeschlossen sind. Es 
bereitet uns deshalb_ keine 
Schwierigkeit, einen allgemei- 
nen Stiltypus herauszufinden. 

Der Grundplan, der dem Uro- Co. 
delen-Schultergurtel zugrunde SCT 


liegt, lasst sich, wie Textfig. 1 G. 
zeigt, sehr einfach darstellen. ... 
cigt, Fig. 1. Schematischer Bauplan des Urodelenschul- 
Die kleinen Abweichungen von tergiirtels. Co., Coracoid; Pr., Procoracoid; sc. T., 
diesem Typus beziehen sich scapularer Teil; G., Gelenkhohle. 

hauptsachlich auf die 


gurtelteile. 


gegenseitigen Jagerungsverhaltnisse der Schulter- 

Diese Variationen im Bau des Urodelen-Schultergurtels lassen es doch 
als ratsam erscheinen, einen bestimmten Vertreter ins Betrachtungszentrum 
zu stellen. Als solchen wihle ich Salaniaudre aira Laur. Verschiedene Grunde 
rechtfertigen dieses Vorgehen: 

1. Ein Teil der niedern Urodelen steht unter dem Zeichen der Neotenie. 

Diese k6nnen den Salamandrinen nicht zur Seite gestellt werden, da sie 
in einem dauernden Larvenzustand verharren. 
Um ein geschlessenes Bild vom Urodelen-Schultergurtel geben zu konnen, 
missen alle zur Besprechung notigen Teile vorhanden sein, was fur Sala- 
mandra zutrifft. Dann ist es auch moglich, alle Ansichten der Autoren an 
diesem Objekt zu besprechen. 


Es kann sich an dieser Stelle nicht um eine eingehende Beschreibung 


des Salamandra-atra-Schultergirtels handeln, da er mit dem von Salamandra 


maculosa Laur. ubereinstimmt und dieser in den meisten Lehrbuchern be- 
schrieben ist. Eine detaillierte Darstellung der anatomischen Verhaltnisse gibt 
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PARKER (1868). Ich verweise auf jene Arbeit und beschranke mich hier auf 
einen kurzen Uberblick. Auf einige Punkte muss immerhin genauer ein- 
gegangen werden als dies in der Literatur der Fall ist. 

Der Schultergurtel von Salamandra atra Laur. (Fig. 2) erweckt den 
Eindruck einer massiven Knorpelplatte mit drei Fortsitzen, die sich in einer 
Knochenmasse um die Pars glenoidalis vereinigen. Diese drei Fortsatze ver- 


teilen sich folgendermassen auf die dorsale und ventrale Korperregion: 


1. Kin dorsaler Fortsatz. Dieser zerfillt in: 


a) die Scapula 


scapularer Teil. 


b) die Suprascapula 
Zwei ventrale l‘ortsatze. Diese bestehen aus: 
a) dem Coracoid 


coracoidaler Teil. 
b) dem Procoracoid 


Fig. 2, Ventraler Schultergiirtelteil vou Salamandra atra Laur. (Ventralseite). Nach 

einem Originalpraparat. Co., Coracoid; F.spe., Foramen supracoracoideum; J. co., In- 

cisura coracoidea; K. pl, Knochenplatte; Pr., Procoracoid; St., Sternum; G., Gelenk- 
hohle; S¢., Scapula; Sup. Sc., Suprascapula. 

Der scapulare Teil bildet eine fachertormige Lamelle, die im ven- 
tralen Teil verknOchert ist und an den coracoidalen Teil grenzt. Dieser ver- 
knocherte Teil wird Scapula genannt. Am wellenformig gebogenen, dorsalen 
Rand geht der Knochen in die grosse, knorpelige Suprascapula uber. Gegen 
den spinalen Rand der Suprascapula, der mit der Wirbelsaule durch einen 
Bandapparat verbunden ist, lauft die Knorpelplatte papierdunn aus. 

Der c oracoidale Teil besitzt eine machtige Ausdehnung. Das P ro - 
coracoid bildet einen cranialen, wenig medialwarts gerichteten, Jappen- 
artigen Fortsatz, der mit dem Coracoid und der Scapula in Verbindung steht. 
Die Form dieses Skelettelements ist Schwankungen unterworfen, weicht aber 
im allgemeinen von einem vorn sich wenig verbreiternden Rechteck wenig ab. 
Aus den merphologischen Verhaltnissen zu schliessen, ist das Procoracoid 
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rein coracoidaler Herkunit. Seine Selbstandigkeit hangt von der grdéssern 
oder kleinern Berthrungsflache gegen das Coracoid hin ab. GEGENBAUR 
(1865) hat es aus diesem Grunde als Derivat des Coracoids bezeichnet. In- 
dessen hat PARKER (1868) nachgewiesen, dass nicht nur der breite vor- 
springende Knorpelstreifen dem Precoracoid angehort, sondern noch ein Teil 
des lateralen an der scapulo-coracoidalen Grenze sich befindenden Knochens. 
Die Abgrenzung gegen das Coracoid hin zieht von der Cavitas glenoidalis 
uber das Foramen in der einheitlichen Knochenmasse im ventralen Schulter- 
gurtelteil nach der Incisura coracoidea, die zwischen dem medialen Rand des 
Procoracoids und dem cranialen des Coracoids liegt. Somit muss dem Pro- 
coracoid ein Anteil an der Bildung der Pars glenoidalis zugesprochen werden. 
Es zerfallt alse in einen knochernen basalen und einen knorpeligen cranialen 
Teil. Die knécherne Basis tritt im ausgewachsenen Zustand in eine Einheit 
mit der coracoidalen und scapularen Knochenplatte. Ausser dieser Knochen- 
verbindung steht es mit dem Coracoid noch in einer breiten Knorpelverbin- 
dung. Durch das Foramen in der Knochenplatte tritt der Nervus supracora- 
coideus, und deshalb ist es mit dem Foramen supracoracoideum anderer Wir- 
beltiere zu vergleichen. 

Die Inzisur zwischen Procoracoid und Coracoid ist von FURBRINGER 
(1874) Incisura coracoidea genannt worden. Die Membran, von der sie uber- 
spannt wird, nannte GEGENBAUR (1865) Membrana obturatoria. Die Incisura 
coracoidea ist bei Salamandra etra nicht tief, die Begrenzungslinien nahern 
sich im procoraco-coracoidalen Winkel auf nahezu 90 Grad. Vom Procora- 
coidknorpel findet sich ein allmihlicher struktureller Ubergang in die Mem- 
brana obturatoria, so dass der Knorpel am medialen Rand papierdunn aus- 
lauft. Als allgemeine Charakteristix des ventralen Schultergurtelteils muss 
festgestellt werden, dass die Knochen- und Kriorpelmassen am lateralen Rand 
ihre groésste Miachtigkeit erreichen. Medial laufen sie in dunne Knorpel- 
lamellen aus. 

Das Coracoid bildet ein machtiges Knorpeloval, das mit dem Pro- 
coracoid durch cine Knorpel- und Knochenverbindung, mit der Scapula nur 
durch die einheitliche Knochenmasse in Beruhrung tritt. Der knocherne An- 


teil des Coracoids ist verschwindend klein gegentber der machtigen Knorpel- 


ausdehnung. Diese bewirkt eine gegenseitige Uberschiebung der Knorpelovale 
der beiderseitigen Coracoide aut grosser Flache. Dieser Zustand wird als 
arcifer bezeichnet und hat zur Benennung der Gruppe der Aftcifera unter den 
Anura gefthrt. Diese Eigenschaft pragt sich mit wenigen Ausnahmen in der 
ganzen Gruppe der Urodelen aus. Bei Proteus und Ariphiuma erreichen die 
Coracoide einander in der Medianen nicht. 

Die Deutung des ganzen caudo-ventralen Schultergirtelastes als Cora- 
coid ist nicht von allen Autoren anerkannt worden. So bezeichnet GOETTE 
(1877) nur den knochernen Teii um die Pars glenoidalis herum als Coracoid, 
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wahrend er den weitaus grdssern Knorpelteil als Epicoracoid auffuhrt. 
PARKER (1868) gibt die Abgrenzung von Coracoid und Epicoracoid nicht 
genau an, beschreibt aber auch den medialen Rand des Coracoidknorpels als 
Epicoracoid. 

Es drangt sich uns iniolgedessen die Frage nach dem epicoracoidalen 
Anteil der coracoidalen Knorpelplatte auf, um so mehr da diese Frage von 
den ubrigen Autoren (GEGENBAUR, 1865, FURBRINGER, 1874, WIEDERSHEIM, 
1892), die den caudo-ventralen Ast als Coracoid bezeichnen, gar nicht beruhrt 


wurde. GOETTE ist durch die Struktur dieses ventralen Schultergurtelastes 


zu dieser Deutung gelangt. Er hat die Verhaltnisse des Anuren-Schulter- 
girtels schlechthin auf den Urodelen-Brustschulterapparat ubertragen. Wenn 
wir also die Ansicht GorETTEs voll und ganz verstehen wollen, mussen wir 
die Definition des Anurenepicoracoids kennen. Sie ist von BrAus (1919) erst- 
mals in Worte gefasst worden und lautet: ,,Das Epicoracoid ist seiner embryo- 
nalen Lage nach ein Stuck des primaren, knorpeligen Schultergurtels. Ver- 
knochert das Coracoid, so heisst das Knorpelstiick, welches nach der Median- 
linie des Bauches zu unverknéchert ubrig bleibt, Epicoracoid.“* Wie schwierig 
es ist, diese Definition auf die Verhaltnisse des Urodelen-Coracoids zu uber- 
tragen, zeigen folgende Uberlegungen: 

Nur den knochernen Teil als Coracoid und den medianen Knorpel als 
Epicoracoid zu bezeichnen, widerspricht den anatomischen Verhaltnissen des 
Schultergtirtels der meisten niedern Urodelenformen. Proteus anguineus 
Laur. (Fig. 15), Megelobatrachus maximus Schl. (Fig. 16) usw. wurden 
dann kein Coracoid, wohl aber ein Epicoracoid besitzen. Es ist aber nirgends 
bekannt, dass ein Epicoracoid vorhanden sein kann, wahrend ein Coracoid 
fehlt, wohl aber umgekehrt. Das Coracoid ist das phylogenetisch altere Skelett- 
stiick, das beweist uns seine Konstanz im Auftreten. 

Ein weiterer Punkt zur Beurteilung des Knochens in der Glenoidalregion 
als Coracoid und des medianen Knorpels als Epicoracoid liegt in den Bezie- 
hungen, die der ganze ventro-caudale Ast zum Procoracoid einnimmt. Wie 
schon bemerkt, ist die Verbindung des Procoracoids mit dem hintern Ast des 
ventralen Schultergurtelteils teils Kknorpelig, teils knochern. Das Procoracoid 
ware also an seiner Basis mit dem Epicoracoid verbunden. Eine solche Ver- 
bindung spottet aber aller Eigenschaften eines Epicoracoids, wie wir sie vom 
entsprechenden Teil der Anuren her kennen. Bei diesen ist es eine gemein- 
same, distale Bildung des Coracoids und des Procoracoids (JORDAN, 1888, 
Licnitz, 1897, BRaus, 1909, 1919). 

Der dritte Einwand betrifft die strukturellen Verhaltnisse. Braus (1909, 
1919) weist in seinen Arbeiten auf die Wertlosigkeit der Struktur als Bestim- 
mungsmittel irgendeines Skelettstuckes hin. Vergleichen wir beispielsweise 
die verschiedene Ausdehnung des primaren Knochenskelettes eines Urodelen- 
(Fig. 2) mit dem Pifa- (Fig. 20) und dem Dendrobates-Schultergurtel 
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(Fig. 29), so sehen wir auf den ersten Blick die gewaltigen strukturellen 
Verschiedenheiten, die uns die Bewertung der Struktur im Sinne Bravs’ 
verstandlich erscheinen lassen. Dass die Amphibien im Stamm der Verte- 
braten die Ubergangsgruppe vom Wasser aufs Land darstellen, ist in der 
Einleitung hervorgehoben worden, und ebenso der Einfluss des neuen Lebens- 
raumes auf das Skelett. Durch den Vergleich der drei obigen Schultergiirtel 
sind wir gezwungen, an die Existenz von Tieren ohne jegliche Knochen- 
substanz in ihrem Skelett zu glauben. Danach scheint es uns selbstverstand- 
lich, dass das Coracoid der niedersten Urodelen ganz, das der héhern zum 
grossten Teil knorpelig ist. 

Diese Ausfuthrungen sprechen ganz gegen ein Epicoracoid im Sinne 
GoeETreEs und zeigen ebenso klar die Schwierigkeit, die Definition des Anuren- 
Epicoracoids auf das der Urodelen zu ubertragen. Wir mussen dem Coracoid 
im Sinne GOETTEs ausser der Knochenzone sicher einen bestimmten Teil des 
medial davon gelegenen Knorpels zusprechen. 

Die Frage nach der jetzigen Abgrenzung von Coracoid und Epicoracoid 
bleibt offen. Die Losung dieses Problems ist schwierig, da der Knorpel tberall 
dieselbe strukturelle Zusammensetzung aufweist. Als Kriterium konnte man 
vielleicht das Ausmass der Ubereinanderlagerung der Knorpelplatten angeben. 
Damit hatten wir aber nichts erreicht, da die Arciferie bei den Urodelen 
grossen Schwankungen unterworfen ist. Ein Epicoracoid fehlt also den Uro- 
delen (GEGENBAUR, 1865). Die einzelnen Falle (Cryptobranchus alleghanien- 
sis Daud. und Siren lacertina L.), in denen ein den Anuren homologes Epi- 
coracoid vorkommt, mtissen als Ausnahmen taxiert werden. Sie beweisen uns, 
dass dieses Skelettelement bei den Anuren erstmals konstant auftritt und 
zugleich, dass es eine phylogenetisch junge Bildung ist. 

Mit der Deutung des ganzen medio-caudalen Astes als Coracoid pragt 
sich ein Unterschied zwischen der Arciferie der Anuren und der Urodelen 
aus. Dieser bezieht sich nicht auf die Tatsache des Vorkommens eines solchen, 
sondern auf die Skelettstticke, die diesen Zustand hervorrufen. Bei Anuren 
iiberschieben sich die Epicoracoide in der Medianlinie, und zwar liegt die 
maximale Uberschiebung in der Mitte der caudo-cranialen Ausdehnung der 
ventralen Schultergirtelhalfte, bei den Urodelen die Coracoide. Die Anuren 
besitzen infolgedessen eine epicoracoidale, die Urodelen eine cora- 
coidale Arciferie, oder wir konnen von einer Anuren- und Urodelen- 
Arciferie sprechen. Diese beiden Arten der Arciferie werden durch Zwischen- 
formen verbunden. Die Epicoracoide von Xenopus kreuzen sich nach DE VIL- 
LIERS (1922) in ihrem caudalsten Teil, wahrend sie im cranialen Teil neben- 
einander gelagert sind (Fig. 21). 

Es scheint, dass die epicoracoidale Arciferie der Anuren besser bekannt 
ist als die coracoidale der Urodelen. Die Konstanz der als normal bezeich- 
neten Lagerungsverhaltnisse: das rechte Epicoracoid uberlagert das linke 
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ventralwarts, ist bei Anuren schon langst als nicht unumstdssliche Wahrheit 
erkannt worden. Ganz entschieden ist aber auf diese Nebenbeobachtung FUr- 
BRINGERS (1874) zu wenig Gewicht gelegt worden. Is gibt neuere Autoren, 
die noch von einer Konstanz der Arciferienverhaltnisse sprechen. Indessen 
hat Bravs (1919) das gegenscitige Lagerungsverhialtnis der Epicoracoide bei 
Bombinator pachypus Fitz. genau untersucht. Er fand in sieben Fallen funf- 
mal das normale und zweimal das umgekehrte Epicoracoidenverhaltnis. Der- 
artiges scheint bisher bei Urodelen nicht bemerkt worden zu sein. 

Ich untersuchte dreissig Tiere der Urodelen auf das gegenseitige Lage- 
rungsverhaltnis der Coracvide. Die folgende Tabelle gibt uns die gewonnenen 
Resultate wieder: 


Spezies Rechtes Co. ventral |, Linkes Co. ventral | Verhaltnis | Total 

| Sal. atra Laur... . | 8 | 4 | RE | 12 

Sal. maculosa Laur.| 4 4 | | | 8 

Molge alp. Laur. . | 8 | 10 

Salamandrinen. . | 20 10 | 30 


Es ist gewagt, aus den dreissig Fallen einen zahlenmassigen Schluss zu 
ziehen. Wie wir aus der Tabelle entnehmen kénnen, schwanken die Ver- 
haltniszahlen bei den verschiedenen Spezies. Die Untersuchungszahl der einen 
oder andern Art iibt somit einen bestimmten Einfluss auf das Gesamtergebnis 
aus. Es lasst sich nur die Feststellung machen, dass Salamandra atra und 
Salamiandra maculosa im Verhalten der gegenseitigen Coracoidlagerung ganz 
unbestimmt sind und deshalb keineswegs von einer Normallagerung ge- 
sprochen werden darf. MJ/olge alpestris Laur. scheint ein konstanteres Cora- 
coidenverhaltnis aufzuweisen. 

Bravs (1919) hat einen Versuch zur Erklarung dieser individuellen 
Schwankungen unternommen. Er schreibt: ,, Man konnte sich etwa vorstellen, 
dass im allgemeinen die Leber dem rechten Epicoracoid verwehrt, so weit 
einzusinken, wie es die tibrigen Eingeweide bei der Riickbildung des larvalen 
3auches dem linken Epicoracoid gestatten. Dann ware erklart, dass das rechte 
Epicoracoid am oberflachlichsten zu liegen pilegt. Irgendeine gelegentliche 
Storung im Volumenverhaltnis zwischen Leber und Magendarmkanal im 
entscheidenden Moment k6nnte die seltenern Falle bedingen, in welchen das 
jinke Epicoracoid oberflachlicher zu liegen kommt.” 

Konnen wir nun diesen Erklarungsversuch, der aus den Verhaltnissen, 
wie sie bei Anuren enistieren, heryvorgegangen ist, auf die Urodelen wtber- 
tragen’? Das Zahlenverhaltnis von Molge alpestris Laur. scheint dafur zu 
sprechen, wahrend Salamandra atra und maciulosa Laur. grossere diesbezug- 
liche Schwankungen aufweisen. Zur genauen Beantwortung dieser Frage 
kénnen uns die Zahlenverhiltnisse nicht gentigen, es ist notwendig, auf das 
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Stadium der Entwicklung zuruckzugehen, wo die Coracoide im Begriff sind, 
sich zu uberschieben. Hier liegt der Schlussel zur Erklarung der wechselnden 
Coracoidlagerung. Eine nachtragliche Anderung der Coracoidlagerung ist 
durch die Veranderungen der Sehnenmasse der Linea alba auf diesem Sta- 
dium sehr unwahrscheinlich gemacht. Diese werden spater eingehend be- 
sprochen, da sie fiir die Erklarung der wechselnden Uberschiebung der Cora- 
coide nur sekundare Bedeutung haben. Ein Vergleich zwischen den Lage- 
rungsverhaltnissen der Leber und des Darms zu den Epicoracoiden der 
Anuren und den Coracoiden der Urodelen zeigt uns deutlich die Unméglich- 
keit der Ubertragung des Erklarungsversuches von Bravs auf die entspre- 
chenden Verhaltnisse der Urodelen. 

Sei Anuren ist der Spiraldarm auf dem Stadium der Uberschiebung der 
I-picoracoide noch vorhanden. Dadurch ist es leicht verstandlich, dass die 
Leber eng an die Epicoracoide angepresst wird. Der Erklarungsversuch von 
Bravs scheint dadurch einen grossen Wahrscheinlichkeitswert zu erhalten. 
Bei Urodelen ist zu keiner Zeit der Entwicklung dieser fur die Anuren 
typische Spiraldarm vorhanden. Wohl wird durch die vollstandige Dotter- 
aufnahme das Volumen des Darms betrachtlich vergrossert, aber er erreicht 
auf diesem Stadium niemals das des Spiraldarms. Die Kreuzung der Cora- 
coide beginnt meistens vor der vollstandigen Dotteraufnahme, bei Salamandra 
atra Laur. mit einer Korperlange von 2—-3 cm und einer Vorderbeinlange 
von 4,;,—6 mm. Die Anlage der Leber erreicht auf dieser Stufe der Entwick- 
lung das Peritonealepithel nicht, sondern ist durch einen Spalt davon getrennt. 
Bei Salamandra maculosa Laur. treffen sich die Coracoide auf einem viel 
fruheren Stadium, wo die Korperlange der von Salamandra atra um zirka 
1 cm nachsteht. Die Leber ist durch einen grossen Raum von der Coelom- 
wand getrennt. Die Verhaltnisse von Molge aipestris Laur. entsprechen eher 
denen von Salamandra atra. Fs scheint also, dass der Druck der Leber als 
mechanisch wirkendes Prinzip bei den Urodelen fur die wechselnde, gegen- 
seitige Coracoidlagerung ganz ausser Betracht fallt. 

Ich vermute die Ursache fur die wechselnde Coracoidlagerung bei Sala- 
mandra atra und inaculosa Laur. in den intra-uterinen Verhaltnissen. In dieser 
Vermutung werde ich durch die Zahlenverhaltnisse bestarkt. Die Kenntnis 
der Druckverhiltnisse im Uterus bringt meinen Erklarungsversuch erst in 
den Bereich der Wahrscheinlichkeit. 

Salamandra atra und Salamandra maculosa sind vivipar. Der Feuersala- 
mander kann eine grosse Zahi von Larven in seinen beiden Uteri enthalten. 
Die Literaturangaben daruber schwanken sehr. Ich beobachtete als grosste 
Zahl in beiden Uteri 33 Stuck, wahrend von ScHREIBERS (1833) bis 42 und 
FrEYER (1842, n. KAMMERER) bis 72 angibt. Die Larven von Salamandra 


maculosa sind einjahrig, wenn sie den Uterus verlassen. Die Coracoide 


nehmen auf dem Stadium der Geburt thre arcifere Stellung schon ein. Bevor 
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die Larven den Uterus verlassen, liegen sie wie das Geld in einer Geldrolle 
dicht nebeneinander und fullen diesen prall aus. Schneidet man an einem 
Ende den Uterus aut, so werden die in der Eihaut liegenden Larven durch 
die Ausloésung des Druckes teilweise ohne irgendwelche Hilfe hinausgepresst. 
Dieser Vorgang macht uns ungefahr die Grosse des Druckes im Innern des 
Uterus begreiflich. Dieser Druck pragt sich in der Korperform eines Teils der 
Larven pragnant aus. Es verstreicht oft eine geraume Zeit, bis alle Larven 
nach Befreiung aus der Eihaut ihr Gleichgewicht im Wasser gefunden haben. 
Dieser Druck, der selbstverstandlich mit der Zahl und Grosse der Larven 


> 


Fig. 3. Querschnitt durch die Sternalgegend der Salamandra-atra-Larve 28/1. Co., Cora- 
coid; H.K., Humeruskopf; St, Sternum; M.?¢., Musculus pectoralis; M.r., Musculus 
rectus; MJ. spc., Musculus supracoracoideus; v. S.R.M., ventrale Seitenrumpfmusku- 
latur; V., Nervus supracoracoideus; Big., Blutgefass; D., Darm; L., Leber; Lh, Leibes- 
hohle; Lu., Lungenblase; Epidermis. 


im Uterus zunimmt, muss notwendigerweise auch auf die innern Organ- 
systeme wirken. Das spricht sich in den Monstrositaten lebhaft aus. Die dicht- 
gedrangten Larven brauchen in diesem Uterussacke nur eine entsprechende 
Lagerung zu haben, um die Wachstumsrichtung der Coracoide zu andern. 
Dann ist erklart, weshalb die gegenseitigen Lagerungsverhaltnisse der Cora- 
coide soichen Schwankungen unterworfen sind. 

Fur Salamandra atra konnen eine Anzahl Grunde gegen eine solche Er- 
klarung geltend gemacht werden. Einmal ist die Zahl der Larven in den 
beiden Uteri viel geringer, und infolgedessen auch der Druck. Zweitens ist 
die Lagerung der beiden in den Uteri gelegenen Larven entgegengesetzt, d. h. 
die eine stésst mit dem Kopf an die caudale Wand des einen, die andere mit 
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dem entsprechenden Teil an die craniale Wand des andern Uterus. Der all- 
fallige gegenseitige Druck wird durch diese Art der Lagerung ausgeglichen. 
Dem ist aber zu erwidern, dass die Larven von Salamandra atra drei bis vier 
Jahre im Uterus bleiben und dort ihre vollstandige Entwicklung durchlaufen. 
Die Schultergtrtelanlage tritt entsprechend der spatern Bentitzung auch spater 


in Erscheinung. Durch diese beiden Momente scheinen uns die fiir Sala- 
mandra maculosa angegebenen Griunde wieder in Kraft zu treten. Fur die 
obige Tatsache fallt besonders die Entwicklung mehr als eines Individuums 
in einem Uterus ins Gewicht. Die gegenseitige Hemmung dieser Tiere in ihrer 
Entwicklung liegt klar zutage. 


Fig. 4. Querschnitt durch dic Sternalgegend der Salamandra-atra-Larve 29/1. Co., Cora- 

coid; St.a@, Sternalanlage; M.p., Musculus pectoralis; M.r., Musculus rectus; M. spc., 

Musculus supracoracoideus; v..S..M., ventrale Seitenrumpfmuskulatur; L., Leber; 
E., Epidermis. 


Vergleichen wir die beiden Figuren 3 und 4 miteinander, so fallt uns 
die verschiedene Stellung der Coracoide sofort in die Augen. Fig. 3 zeigt 
uns eine schematisierte Zeichnung eines Schnittes durch ein Individuum, das 
sich allein in einem Uterus befand urd eine Korperlange von 34,3 mm und 
eine Vorderbeinlange von 6,9 mm besitzt, wahrend Fig. 4 einen Schnitt durch 
eine Larve darstellt, die eine Korperlange von 28, mm und eine Vorder- 
beinlange von 5,4 mm aufweist und sich neben einem Geschwister von 29,4 mm 
Korperlange und 6, mm Vorderbeinlinge befand. Damit hielt naturlich eine 
Druckerhohung Schritt, die sich in der starkern Ausdehnung des dorso- 
ventralen und in der Verkieinerung des lateralen Durchmessers auswirkte. 
Deshalb diese verhaltnismassig steile Stellung der Coracoide, die ktimmer- 
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liche Ausbildung der Leber und die im Vergleich zur Korperlange rudimen- 
taren Ansatze des Sternums. Die Stellung der Coracoide zueinander ist bei 
diesem Individuum noch ganz unbestimmt, wahrend beim Individuum der 
Fig. 3 die Coracoide in der cranialen Region des Schultergtrtels sich gegen- 
seitig auf grosser Flache uberschieben. Vergleichen wir die morphologischen 
Verhaltnisse dieses Schnittes mit einem Schnitt durch eine Salamandra- 
maculosa-Larve (Fig. 5), so konnen wir einige Ahnlichkeit in der Stellung 
der Coracoide und in der Ausbildung der Leber herausfinden. Diese Tatsache 


hha My 


Fig. 5. Querschnitt durch die Sternalgegend einer Salamandre-maculosa-Larve. Figuren- 
erklarung siehe Fig. 3 und 4. 

fallt fur die Beurteilurg der Coracoideniagerung bei Salamandra atra beson- 
ders ins Gewicht. Sie riickt uns die gleichen Momente, die fur Salamandra 
maculosa so verstandlich sind, auch fir Salamandra atra in den Bereich der 
Moglichkeit. Es darf deshalb zusammenfassend der Satz aufgestellt werden 
Die abwechselnde gegenseitige Lagerung en Cora- 
coide bei den lebendgebarenden Salamandrinen ist 
eine Folge der intra-uterinen Entwicklung und der 
damit zusammenhangenden Druckverhaltnisse im 
Uterus. 
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2. DAS METAZONALE SKELETTELEMENT DER URODELEN. 


Die verschiedenen Formen der Sterna in der Urodelenreihe machen es 
notwendig, einen bestimmten Typus ins Betrachtungszentrum zu stellen. Ich 
wahle auch hier das Sternum eines Vertreters der Salamandrinen. Diese 
Urodelengruppe weist in diesem Skeletteil so kleine Schwankungen auf, dass 


das Sternum von Salamandra maculosa lediglich seiner Grosse wegen einen 


Vorzug verdient. 


Fig. 6. Sternum yon Salamandra macu- Fig. 7. Sternum yon Salamandra macu- 
losa (Ventralseite). B.L., Begrenzungs- /osa (Dorsalseite). d.&v. St. L., dorsale 
linie der ventralen Sternaltasche; r. & 1. und ventrale Sternallamelle. 
St.T., rechte und linke Sternaltasche ; 
St. P., Sternalplatte; F.d.M.p., Fasern 

des Musculus pectoralis. 

Das Sternum dieser Form schiebt sich als dreieckige Platte in den cau- 
dalen, medialen Winkel der Coracoide hinein. Die Basis des Dreiecks ist nach 
hinten gerichtet und lauft in einen caudalen, medialen Fortsatz aus, der sich 
mit breiter Basis an die Knorpelplatte ansetzt und nach hinien verjungt. Das 
ganze Skelettelement ist leicht gewolbt, die konkave Flache liegt auf der 
Innenseite gegen die Leibeshohle zu. In der Mitte besitzt der Knorpel die 
groésste Machtigkeit, um auf beide Seiten in papierdtnne Knorpellamellen 
auszulaufen. Auf der Ventralseite des Sternums befinden sich Skulpturen, die 
sich als weisse Linien im durchscheinenden Knorpel ausnehmen (Fig. 6). 
Zwei solcher weisser Bander folgen dem Verlauf der caudalen Coracoid- 
rander, und da das Sternum sich tiber die Coracoide in ihrem caudalsten Teil 
schiebt, kreuzen sich mit den Coracoidriindern auch die Linien. Von dem 
Kreuzungspunkt dieser Linien, der genau im caudalen-medialen Winkel der 
Coracoide liegt, zicht auf der Ventralseite eine Knorpelerhohung gegen die 
hinterste Spitze des Sternums. Diese schmale Knorpelrippe dient dem Mus- 
culus pectoralis als Ansatzstelle. Meistens haften nach der Praparation auch 
noch einige Fasern dieses Muskels an dieser Skulptur. Im caudalen Teil, der 
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hinter dem Verlauf der sich kreuzenden Linien liegt, ist die Sternalplatte 
einheitlich. Sie nimmt infolgedessen keinen Anteil an der Uberschiebung des 
Sternums tiber die Coracoidrander. Der craniale Sternalteil zerfallt in eine 
dorsale und eine ventrale Lamelle, die sich uber und unter den medianen, 
caudalen Teil der Coracoide schieben und diese zwischen sich einschliessen. 
Die ventrale Lamelle nimmt eine grossere Ausdehnung an als die dorsale, so 
dass sie die dorsale nach den Seiten und nach vorn uberragt (Fig. 7). 

Die Funktion des Sternums mussen wir bei den Urodelen wie bei den 
Anuren in der Verbindung und Fuhrung der Coracoide resp. der Epicoracoide 
suchen. Will das Urodelensternum 
aber dieser Funktion gerecht werden, 
so muss noch eine weitere Einrich- 
tung geschaften sein, die die Cora- 
coide im cranialen Teil voneinander 
trennt und die die Taschen gegenein- 
ander abschliesst. Bis zum Kreu- 
zungspunkt der weissen Linien wer- 
den die Taschen von der einheitlich 
dazwischen liegenden  Sternalplatte 
ak getrennt. Cranial von jenem Punkt 
af wurden die Taschen zusammenlaufen, 

wenn nicht eine dunne_ Knorpel- 


Fig. & Sternum yon Salamandra macu-  lamelle sich zwischen die Coracoide 


losa. Die dorsale Sternallamelle ist um-  hineinschieben wiirde. Ihre Befesti- 
geschlagen und durch eine Sonde befestigt 
worden. c. St. F., caudaler Sternalfortsatz ; gungslinien sind durch die weissen 
trennende Membran; d.@v.St.L., pandartigen Flachen vor dem Kreu- 
dorsale und ventrale Sternallamelle. 

zungspunkt markiert. Die Taschen 
werden durch diese Knorpelmembran also auch im vordern Teil des 
Sternums vollstandig getrennt und liegen ubereinander (Fig. 8). Die 
dorsale und ventrale Lage der linken und rechten Tasche hangt vom 
gegenseitigen Lagerungsverhaltnis der Coracoide ab. Es scheint uns des- 
halb begreiflich, dass die Taschen erst gebildet werden, wenn der arci- 
fere Zustand schon erreicht ist. Am deutlichsten zeigen Querschnitte 
den Verlauf der oit beschriebenen Taschen. Fig. 9/1, 2. 3 u. 4 stellen Quer- 
schnitte durch das Sternum einer jungen Salamandra atra vor. Im caudalsten 
Schnitt (Fig. 9/4) sind die Coracoide durch die einheitliche Sternalplatte 
weit voneinander getrennt. Die Taschen sind noch nicht getroffen. Auf dem 
folgenden Schnitt (Fig. 9/3) liegen die Coracoide in den Taschen und sind 
einander schon bedeutend genahert. Auf den Schnitten, die vor dem Kreu- 
zungspunkt durchtthren (Fig. 9/1 u. 2) schiebt sich die das rechte Coracoid 
aufnehmende Spalte unter die des linken, so dass die Sternaltaschen in ihrer 
Lagerung der Kreuzung der Coracoide folgen. 
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Fig. 1—4. Querschnitt durch cin Sternum ciner jungen 


Salamandra otra in 
cranio-caudaler Richtung. Co., Coracoid; di &v. St. L., 


dorsale und ventrale Sternal- 
lamelle: ¢. M., trennende Membran; P., Sternalplatte; p., Musculus pectoralis; 
M.r., Musculus rectus; J/. spc., Musculus supraccraccideus. 


Um die Variationen in der Form der Salamandrinen-Sterna zu zeigen, 
zeichnete ich vier Sterna von ausgewachsenen Sa/amandra maculosa Laur. 
(Fig. 6, 7, 8 u. 10) und vier der Spezies Sclamandra atra Laur. (Fig. 11, 12, 
13 u. 14). Die Salamandra-maculosa-Sterna scheinen grosseren Formschwank - 
ungen unterworfen zu sein als die von Salamandra atra, was mit der grosseren 
Schwankung in der Coracoidenlagerung sehr wohl tbereinstimmt. Die For- 
mendifferenzen betreffen hauptsachlich den caudalen einheitlichen Fortsatz 
und die Taschen. Wahrend die drei Sterna (Fig. 6, 7 u. 8) ziemlich wberein- 
stimmen und als die Normalformen des Salamandra-maculosa-Sternums an- 
gesehen werden durfen, stellt Textfig. 10 ein Sternum dar, das wohl niemand 
als das metazonale Element dieser Spezies beurteilen wurde. Der einheitliche, 


caudale Fortsatz hat sich in zwei kleinere, schmale Fortsatze geteilt, die an 


den beiden latero-caudalen Ecken nach hinten ziehen. Die Taschen, die bei 


Fig. 10. Sternum yon Salamandra macu- Fig. 11. Sternum von Salamandra 
losa. B. L., Begrenzungslinien der Sternal- atra. Bg. L., Begrenzungslinie der 
taschen; d.&v.St.L., dorsale und ven- ventralen Sternaltasche; St. P., Ster- ie 
trale Sternallamelle; St. P., Sternalplatte. nalplatte; 7., Sternaltaschen. ts 
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den ubrigen Sterna durch die hellen Linien in schrag nach vorn verlaufender 
Richtung angedeutet sind, nehmer eine typische quere Lage ein. Ihre innern 
Begrenzungslinien werden durch das querverlaufende Band markiert. Trotz- 
dem sind die Taschen aber durch eine in der Medianen gelegene Scheidewand 
voneinander getrennt. Die Lage dieses Sternums zu den Coracoiden konnte 
ich nicht feststellen, da ich die eigenartige Form dieses Sternums erst nach 
der Entfernung der entsprechenden Muskulatur erkannte. Diese Form des 
Sternums begegnete mir nur ein einziges Mal in zehn Fallen. Die Sterna von 
Salamandra atra Laur. (Fig. 11, 12, 13 u. 14) weichen nicht nennenswert 
von einem Normaltypus ab. Mit Ausnahme einer grdéssern oder kleinern 
Asymmetrie und eines gréssern oder kleinern caudalen Fortsatzes stimmen 
sie alle uberein. 


Die Normalformen der Sterna dieser beiden Salamandra-Spezies zeigen 
grosse Ubereinstimmung. Im allgemeinen sind die Fortsatze beim Salamandra- 
atra-Sternum ausgeprigter ausgebildet als dies beim entsprechenden Skelett- 
stuck von Salamandra maculosa der Fall ist. 


Fig. 12. Sternum von Sala- Fig. 13. Sternum von Sala- Fig. 14. Sternum 
mandra atra. Figurenerkla- mandra atra. Figurenerkla- von Salamandra 
rung siehe Fig. 11. rung siche Fig. 11. atra. Figurenerkla- 


rung siehe Fig. I. 


3. DIE GEGENSEITIGEN VERBINDUNGEN DER TEILE DES 
BRUSTSCHULTERAPPARATES. 


Der Schultergiirtel der Urodelen bildet eine Einheit. Die Teile sind 
durch die Knochenplatte in der glenoidalen Region fest miteinander ver- 
bunden. Bei diesem grossen Ausmass von Knorpel ist eine solche Verfesti- 
gung des Schultergirtels im Authangepunkt der Extremitaten wohl not- 
wendig. Diese Erscheinung muss ihren Einfluss auf die Bewegung der Uro- 
delen haben. Tatsachlich treten die Urodelen mit den Anuren in diesem 
Punkt in krassen Gegensatz. Bei den Anuren finden wir in den meisten Fallen 
einen grossen Knorpelkomplex um die Cavitas glenoidalis herum. Betrachten 
wir die biologischen Verhaltnisse beider Gruppen, so scheint sich dieser Gegen- 
satz leicht zu losen. Die Anuren sind ein bewegliches Volklein, die neben 
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ihrem nassen Element die Bewegung aui der festen Erde mit grosserer Voll- 
kommenheit beherrschen als die Urodelen. Unter ihnen sind Formen zu 
finden, die selbst auf Baumen leben und die Luft sich dienstbar zu machen 
versuchen. 

Die Urodelen sind grésstenteils Wasserbewohner. Dieses nasse Element 
beherrschen sie dank ihres Ruderschwanzes gut. Auf dem Land aber sind sie 
unbeholfen. Dies mag mit der einheitlichen Konstruktion ihres Zonoskeletts 
zusammenhangen. Die Schultergurtelteile liegen der Haut eng an und machen 
als Ganzes die Wolbung der Korperwand mit. 

Die Verbindung der Schultergurtelhalften in der Medianen ist fur die 
Funktion des Zonoskeletts von grosser Wichtigkeit. Die Bewegung des Brust- 
schulterapparates muss fast ausschliesslich durch die lose Verbindung der 
medianen Coracoidrander bewirkt werden. Diese werden miteinander durch 
eine Membran verbunden, die sich nach hinten in jene Scheidewand der 
Taschen des Sternums fortsetzt. Das Sternum tritt also mit dem ventralen 
Schultergirteltei! durch die Membran in Verbindung. Zur grossern Festig- 
keit des coracoidalen-sternalen Bindegewebsstreifens hat sich an deren An- 
satzstelle am Sternum Knorpel abgelagert, der dann allmahlich in das fibrose 
Gewebe auslauit. Durch die Einlagerung einer festen Substanz in die weiche, 
biegsame Bindegewebsmasse erlangt diese im sternalen Teil eine gewisse 
Starrheit, die fur den Mechanismus der Sternal- und Coracoidalelemente von 
Wichtigkeit ist. 

Ein Versuch zur Erklarung dieser Apparatur entspringt aus der Pra- 
paration von ausgewachsenen Individuen der Spezies Salamandra atra Laur. 
Schon oben haben wir festgestellt, dass der Musculus pectoralis in der Mitte 
der einheitlichen Sternalplatte inseriert. Jes ist ein machtiger Muskel, der 
seine Anheitungsstelie am Humeruskopie hat. Neben diesem Muskel wird 
das Sternum noch durch die Musculi recti externus und internus befestigt, 
wie aus den Fig. 9/1, 2, 3 u. 4 der Querschnitie eines Sternums hervorgeht. 
Diese Muskeln halten das metazonale Skelettelement wie in einem Schraub- 
stock fest. Die Coracoide besitzen unter sich nur eine membrandse Verbin- 
dung. Die Membran ist sehr elastisch. Die Elastizitat lasst sich durch Zug 
an den beiden Coracoiden der herauspraparierten ventralen Schultergurtel- 
teile teststellen. Die Membran ubt einen bestimmten Zug auf die Coracoid- 
rander aus, dergestalt, dass die Ubereinanderlagerung der Coracoide sich zu 
verkleinern trachtet. Diesem Zug lauit aber die ganze Knorpelmasse der 
Coracoide zuwider. Kummt aber eine Betatigung der Schultermuskeln (Mus- 
culus supracoracoideus, Musculus procoracoideus usw.) hinzu, z. B. bei Orts- 
bewegungen des Individuums, so werden die Coracoide als Ganzes verschoben. 
Eine Verschiebung in Richtung der Uberschiebung der Coracoide ist nur bis 
zur Elastizitatsgrenze der Membran moglich, die sich in diesem Fall ver- 
breitert. Eine Verschiebung von grosserem Ausmass kann nur in cranio- 
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caudaler und medio-lateraler Richtung stattfinden. Das Knorpelgewebe zwi- 
schen den Sternallamellen macht die Bewegung der Membran mit und da 
dieser Teil der Membran starr ist, wird die Bewegung der Coracoide bis zu 
einem gewissen Grad auch auf das Sternum iibertragen. Dieses wurde sich 
mit dem Membranzug, der durch die Coracoide verursacht wird, drehen, 
wenn es nicht von den Muskeln gehalten wiirde. Somit ist die Bewegung der 
Coracoide nur innerhalb gewisser Grenzen moglich. Das Sternum verhutet 
also indirekt eine tibermassige Verschiebung der Coracoide, die dem Indi- 
viduum schaden konnte. 


4. DER AMPHIBIEN-SCHULTERGURTEL ALS PHYLOGENE- 
TISCHE EINHEIT. 


Die weitschichtige Literatur uber den Amphibien-Schultergurtel umfasst 
zum grossten Teil Angaben uber den Brustschulterapparat der Anura. Dem 
Zonoskelett der Urodelen wurde ausser durch die klassische Arbeit von 
PARKER (1868) kieines Interesse entgegengebracht. Diese befasst sich aber 
nur mit den rein anatomisch-morphologischen Verhaltnissen dieses Skelett- 
teiis, so dass man sich des Eindrucks nicht erwehren kann, der Urodelen- 
Schultergurtel sei nach verschiedenen Richtungen hin vernachlassigt worden. 
Daran wurde aber zu keiner Zeit gezweifelt, dass ihm ein grosser entwick- 
lungsgeschichtlicher Wert zukomme. So schreibt GEGENBAUR (1876) in seiner 
Kritik uber ,,die Lntwicklungsgeschichte der Unke: ,,Die Urodelen haben 
primitivere Verhialtnisse ans Licht gefordert als die Anura und deshalb muss 
von ihnen ausgegangen werden.’ Trotzdem wurden die Urodelen in der Be- 
handlung des Schultergurtels den Anuren meistens nur als Anhang angefigt. 
Die Grunde zur Erklarung dieser Tatsache liegen in den einfachen ana- 
tomischen Verhaltnissen des Urodelen-Zonoskeletts. Wie bereits hervor- 
gehoben, sind die Schwankungen im Bauplan dieses Skeletteils so gering, 
dass der in Fig. 1 dargestellte Stiltypus auf jede Form muhelos angewendet 
werden kann. Durch die grosse Konstanz in der Erscheinung der Urodelen- 
Schultergurtelformen wurde die Aufmerksamkeit fast gezwungenermassen 
auf die in diesem Skeletteil variationenreichere Gruppe der Anuren gerichtet. 

Eine detaillierte Beschreibung der anatomischen Verhaltnisse des Anuren- 
Schultergurtels kann an dicser Stelle umgangen werden. Ich verweise dies- 
beziiglich auf die Arbeiten von GEGENBAUR (1565), PARKER (1868), GOETTE 
(1875, 1877), Braus (1900, 1919) und DE VILLIERS (1922). . 

Die einfachen und zugleich primitiven Merkmale des Urodelen-Schulter- 
giirtels gegentiber dem der Anuren sind in folgenden Punkten festgelegt: 

1. im Fehlen der Deckknochen (Clavicula und Cleithrum) ; 
2. in der grossen Ausdehnung des Knorpels und in der Einschrankung des 


Knorpelknochens auf kleine Bezirke ; 
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3. in der fast ausschliesslich arciferen Stellung der Coracoide und im Fehlen 
der Epicoracoide. 

Das Fehlen der Deckknochen darf wohl nicht als urspringliches Merk- 

mal gebucht werden, da die Vortahren der Urodelen, die Stegocephalen, wohl- 


ausgebildete Claviculze und Cleithra besassen. Es muss angenommen werden, 


dass die Urodelen dieser Bindegewebsknochen verlustig gegangen sind, ob- 


wohl das nicht direkt bewiesen werden kann. 
Ich mochte in diesem Kapitel den Urodelen-Schultergtirtel ins Zentrum 
der Betrachtung stellen und zeigen, dass die kleinen Formschwankungen nichts 


anders sind als Anfange zu den grossen Variationen, die sich in der Anuren- 


Schultergurtelreihe bemerkbar machen, d. h. ich mochte die Entwicklungs- 


tendenzen des Amphibien-Schultergurtels, ausgehend von dem der Urodelen, 


betrachten. 
An Darstellungen uber die Entwicklung des Arcifera- und Firmisternia- 


Schultergurtels aus dem der Aglossa fehlt es nicht. Braus (1919) hat daruber 


folgendes Entwicklungsschema autgestellt: 


Aglossa. 


Arcifera. Firmisternia. 


Uber das Verhaltnis des Urodelen-Schultergtirtels zu dieser Entwick- 


lungsreihe des Anuren-Brustschulterapparates aussert sich Braus_ nicht. 


BOLKAY (1915/16) begnigt sich mit der Bemerkung, dass der Urtypus des 


Amphibien-Schultergurtels cine arcifere Form mit knorpelig praformiertem 


Omo- und Metasternum sei. kine solche Form existiert nicht, er bezeichnet 


sie als ,,hypothetische Ahnenform. Die Arciferie der Urodelen, weiter der 


arcifere Zustand des Brustschulterapparates der Raniden in seinem ersten 


Entwicklungszustand und die Bildung des knorpelig praformierten Omo- und 
Metasternums bei Kaniden nach der Metamorphose geben ihm den Beweis 


fur die Richtigkeit der Annahme der obigen hypothetischen Form. Von diesem 


Urtypus sind dann die beiden Zweige: die firmisternen Raniden und die 


arciferen Urodelen hervorgegangen. Bor_kay befasst sich im weitern dann 


nur noch mit der Entwicklung des Schultergiirtels der Firmisternen. Nach 


ihm waren die Urodelen als ein Geschwisterzweig dieser Gruppe anzusehen. 


Uber die Stellung der Arcifera und der Aglossa werden wir von diesem Autor 
nichts inne. Die Darstellung nach Bo_Kay (1915/16) wurde also folgender- 


massen aussehen: 


hypothetische Ahnenform 


Urodelen Firmisternen 


Aus diesen beiden Ansichten erfahren wir tiber die Urodelen so wenig, 
dass es notwendig erscheint, diese eincr diesbeztglichen genauen Betrachtung 
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DER BRUSTSCHULTERAPPARAT DER URODELEN tw 
zu unterziehen. Dabei miissen wir die Entwicklungstendenzen des Schulter- 
gurtels im allgemeinen zuerst kennen. 
Die Entwicklungsrichtungen des Schultergirtels sind funktionell bedingt. 
Die Funktionen dieses Skeletteils haben wir in der Fixierung der Vorder- 
extremitaten und als Schutzeinrichtung der Brustorgane zu suchen. Je mas- 
siver der Schultergiirtel also gebaut ist, um so besser kann er dieser Aufgabe 
gerecht werden. Damit halt aber gleichzeitig eine Bewegungshemmung Schritt, 
die fur den Kampf ums Dasein die folgenschwerste Bedeutung hatte. Um 
diesen beiden cinander entgegengesetzten Bestrebungen gentigen zu konnen, 
muss der Schuitergiirtel : 


1. mOoglichst peripher gelagert sein, damit der Humeruskopf eine grosse Be- 
wegunegstretheit hat; 


. muss er mit der kleinst moglichen Materialmasse aufgebaut werden. In 


der Einleitung wies ich darauf hin, dass die Knochensubstanz bei gleicher 


Masse viel grossern Anspruchen gerecht zu werden vermag als der Knor- 
pel. Infolgedessen werden wir im Interesse der Lokomotion eine Tendenz 
zur grossern Verknécherung des Brustschulterapparates vorfinden mussen 
und eine entsprechende Abnahme der Knorpelsubstanz ; 


mussen die Krafte, die bei der Fortbewegung durch die Extremitaten auf 
die Schultergiirtelteile wbertragen werden, in einem moglichst gtinstigen 
Winkel auf die in Frage stehenden Skeletteile wirken, wenn eine Loko- 
motion mit kleinstem Energieaufwand stattfinden soll, d. h. es muss in 
der Entwicklung des Amphibien-Schultergurtels eine Tendenz zur mog- 
lichst gtinstigen Lagerung der Schultergtirtelteile unter sich und zum 
Humerus festzustellen sein. 

Diese drei Punkte sind fur die Lokomotion von grosster Bedeutung, 
laufen aber der wirksamen Fixierung der Vorderextremitaten zuwider. Um 
aber auch diese Aufgabe lésen zu konnen, sind die Schultergurtelhalften mit- 
einander in der Medianen verbunden. Verschiedene Arten und Grade der 
Verbindung sind festzustellen, die uns den Entwicklungsgedanken, die ‘Ver- 
vollkomnung der organischen Wesen, vor Augen fthren. 

Die drei wichtigsten Entwicklungsmomente: 

die Ausdehnung des Knochens und die Finschrankung des Knorpels; 
die Stellung der Schultergurtelteile zueinander ; 
die Verbindungsarten und -grade der Schultergirtelhalften in der Me- 
dianen, 
wollen wir in der Reihe der Amphibien-Schultergirtel festzustellen trachten. 

Diese drei Entwicklungsmomente lassen sich nicht getrennt voneinander 

behandeln, da sie miteinander in funktioneller Beziehung stehen. 
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Als primares Moment betrachte ich die strukturellen Verhaltnisse 
(Knorpel oder Knochen), denen sich die beiden andern unterordnen. Diese 
sind schon in der Einleitung als Beweis fiir den Ubergang vom Wasser- zum 
Landleben herangezogen worden. Es handelt sich jetzt darum, diese Tatsache 
an Hand einer Reihe zu demonstrieren. Von diesem Gesichtspunkt aus ist 
das Zonoskelett der Amphibien noch nie beurteilt worden, obwohl wir uber 
die Verhaltnisse vom Knorpel und Knochen im einzelnen Schultergurtel sehr 
wohl orientiert sind. Diese Betrachtung muss von einem Vergleich der 
Grossenverhaltnisse gefolgt sein, um zu zeigen, dass die Knochensubstanz 
wirklich die Eigenschaften besitzt, die ihr in der Einleitung zugesprochen 
wurden. 

Die Stellung der Schultergurtelteile zueinander und die Verbindung der 
Schultergirtelhalften in der Medianen stehen in enger Korrelation, so zwar, 
dass die Stellung der ventralen Aste bestimmend auf die Verbindungsart der 
Schultergiirtelhalften einwirkt. Je grésser die Flache der Bertthrung der 
medialen Skeletteile ist, um so lockerer darf die Verbindung der Zonoskelett- 
halften sein, oder mit der kleinern medianen Ausdehnung des ventralen 
chultergurtelteils muss eine festere Verbindung Schritt halten, wenn dieser 


S 


chultergiirtel den gleichen Anforderungen entsprechen soll wie der andere. 
Nach diesem Gesichtspunkt lasst sich ebenfalls eine schone Entwicklungsreihe 
aufstellen. 

Drei Verbindungsarten konnen wir in der Amphibien-Schultergurtelreihe 
feststellen : 

1. Die medianen Skeletteile der ventralen Schultergurtelregion uberlagern ein- 
ander, ohne miteinander zu verwachsen (Urodelen und Arcifera). 
Die caudalen, medianen Skeletteile wberlagern sich, wahrend die cranialen 
nebeneinander gelagert sind (Aglossa). 
Die medianen Skeleiteile sind nebeneinander gelagert und fest miteinander 
verwachsen (Firmisternia). 

Im anatomischen Teil des Urodelen-Brustschulterapparates haben wir die 
erste Verbindungsart kennengelernt und dort betont, dass ein Unterschied 
bestehe zwischen der Arciferie der Urodelen und der der Arcifera, so dass 
wir also die erste Verbindungsart in zwei Unterarten teilen konnen: 

a) Die Coracoide uherschieben sich in der Medianen (Urodelen). 
b) Die Epicoracoide uberschieben sich in der Medianen (Arcifera). 

Als weiteres Verbindungsmittel der beiden Schultergiirtelhalften kommt 
das Sternum in Betracht. Dieses soll in einem besondern Kapitel betrachtet 


werden. 
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Fig, 15. Schultergiirtel von Proteus anguineus Laur. Fig. 16. Schultergiirtel von Me- 
(Ventralseite) n. Parker (1868). Co., Coracoid;  galobatrachus maximus Schl. 
M. st.co., Membrana sterno-coracoidea; Pr., Pro- (Dorsalseite) n. Parker (1868). 


coracoid; Sc., Scapula; Sup.sc., Suprascapula; G., St, Sternum. UWbrige Bezeich- 
Gelenkhohle. nung siehe Fig. 15. 


A. Betrachtung der drei Entwicklungsmomente in der Urodelen-Schulter- 


giirtelreihe. 
a. Die strukturellen Verhaltnisse. 


ei der grossen Ubereinstimmung der morphologischen Verhaltnisse der 

Urodelen-Schultergurtel zeigen sich strukturelle Unterschiede, die von 
PARKER (1868) zur Einteilung der Urodelen benutzt wurden, welche Ein- 
teilung aber mit der Stellung der Spezies im System nichts zu tun hat. Er teilt 
die Schultergtirtel nach der Zahl der Verknocherungszentren ein in solche: 
I. ,mit einer Ossifikation in jeder Schultergurtelhalfte“ : 

Proteus anguineus Laur., Cryptobranchus alleghaniensis Daud., Megalo- 

batrachus maximus Schl., Amblystoma mexicanum Cope. ; 
2. ,mit zwei Ossifikationen in jeder Schultergurtelhalfte“ : 

Siren lacertina L., Amphiuma means Gard.; 
3. ,,mit drei Ossifikationen in jeder Schultergurtelhalfte* : 

Molge alpestris Laur., Molge cristotus Laur., Salamandra maculosa Laur., 

Salamandra atra Laur. 
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Die Beispiele sind gegenuber der Zusammenstellung von PARKER von 
mir vermehrt worden. 

Aus dieser Einteilung geht ohne weiteres eine Vermehrung der Knochen- 
substanz von der ersten bis zur dritten Gruppe hervor. Es fragt sich aber, 
ob wir die Knochenkerne dieser Gruppen in entwicklungsgeschichtlichen Zu- 
sammenhang bringen kénnen. Um dies festzustellen, mtissen wir die Lokali- 
sation der Knochenzentren kennen. 

Wie aus den Fig. 15 u. 16 hervorgeht, ist nur die Scapula in der ersten 
Gruppe verknochert. Die Verknécherung erreicht bei Proteus anguineus Laur. 
die Gelenkhohle nicht, sie ist nur auf die dorsale Schultergirtelregion be- 
schrankt, wahrend sie bei Megalobatrachus maximus Schl. in den ventralen 
Schultergurtel hineinragt. Wir konnen also 
eine fortschreitende Verknocherung von 
der Scapula aus ventralwarts feststellen. 
Diese ‘Tatsache war GEGENBAUR (1865) 
schon bekannt. Er stellt eine diesbezugliche 
Reihe der Verknocherung auf: Proteus, 
Menobranchus, Crypftobranchus und Ambly- 
stoma. Megalobatrachus durite in dieser 
Reihe an den Schluss gestellt werden. Auch 
Siren und Amphiuma stellt er auf die 
gleiche Stufe wie Proteus. Diese Formen 


enthalten aber neben dem scapularen Kno- 


Fig. 17. Schultergurtel von Amz- 

phiuma means Gard. (Dorsalseite) 

n. PARKER (1868). K.pl, Knochen- h6ren also der zweiten Gruppe an. Der 

platte im Coracoid. Ubrige Bezeich- 
nung siehe Fig. 15. 


chenkern noch einen coracoidalen, sie ge- 


ganze ibrige Schultergurtel ist knorpelig, 
und zwar erreicht die Knorpelsubstanz die 
grosste Ausdehnung bei \Wegalobatrachus, wo die Incisura coracoidea nach 
der Figur von WrEpERSHEIM (1898) in eine schmale Spalte umgewandelt ist. 

Die zweite Gruppe ist charakterisiert durch den neuauftretenden Kno- 
chenkern (Fig. 17). Der Knochenkern besitzt im ausgewachsenen Zustand 
gar keine Beziehungen zur knéchernen Scapula. Er liegt im Coracoid und ist 
bei Amphiuma means Gard. volistandig im Knorpel eingebettet, wahrend er 
bei Siren lacertina L. wie eine Halbinsel vom caudo-lateralen Rand des Cora- 
coids in den Knorpel hineinragt. 

Die Vertreter der dritten Gruppe zeichnen sich durch eine einheitliche 
Knochenplatte in der glenoidalen Gegend des Schultergurtels aus (Fig. 2). 
Der Knochen der Scapula, der bei Proteus, Menobranchus usw. die Gelenk- 
hohle noch nicht erreicht, verschmilzt bei den Salamandrinen mit den zwei 
Verknoécherungen des ventralen Schultergirtelteils. 

Die Frage nach der Herkunft der ventralen Knochenplatte ist ganz un- 
gelost. Sie kann nur phylogenetisch ergrundet werden. Wie schon bemerkt, 
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geht die Verknocherung der ventralen Knochenzone von einem procoracoi- 
dalen und coracoidalen Zentrum aus (Parker, 1868). Daraus kénnte auf 
eine autochthone Entstehung der ventralen Knochenplatte geschlossen werden. 
Bravs (1919) hat uns aber gezeigt, dass die histologischen Verinderungen 
bei Verknorpelung und Verknocherung nur Manifestationen einer deter- 
minierten Anlage sind. I's ware leicht zu denken, dass hier urspriinglich die 
Verknocherung der Scapula 
weiter um sich griff und 
einen Teil der ventralen Gur- 
telzone in ihren Bereich zog. 
Kin Anfang der ventralen 
Eroberungswanderung des 
Scapularknochens liegt im 
Verhalten der Scapula bei 
Megalobatrachus und Ambly- 
sioma ausgedrtckt, wo der 
Knochen den cranialen Rand 
der Gelenkhohle berihrt. 
Weitere | Ubergangsstufen 
fehlen. Nachdem der ganze 
3ereich von der Scapula aus 
verknochert worden ist, 
konnten dann physiologische 
Ursachen den Anlass zur ge- 
trennten Verknocherung der 
spater einheitlichen Kno- 
chenplatte gegeben haben. 


Fir die selbstandige 


Ientstehungsweise der ge- 

Fig. 18. Ventralansicht von Menobranchus mit den 
blossgelegten Knorpelstreifen K. st. in den In- 
kerne in der ventralen Schul-  scriptiones tendinee (n. W3IEDERSHEIM, 1892). Co., 
Coracoid; Pr., Procoracoid. 


trennt angelegten Knochen- 


tergurtelregion der Salaman- 
drinen spricht das Verhalten der coracoidalen Knochenplatte bei Siren und 
Amphiuma. Dieser Weg der Bildung der einheitlichen, lateralen Knochen- 
masse birgt grosse Moglichkeit in sich. Wir k6nnen direkte Vergleiche ziehen 
zwischen der Ossifikation im Coracoid von Siren und Amphiuma mit einem 
Stegocephalen-Skelettstuck, das in gleicher Lage im Schultergiirtel dieser 
Ahnenform gelegen haben muss. Fur die erste Ansicht versagt die Phylogenie 
ganz, aber auch in der zweiten Herleitung der einheitlichen Knochenplatte im 
Salamandrinen-Schultergurtel fehlt jedes Ubergangsstadium von Siren und 
“amphiuma zu den Salamandtinen. 


Die Frage uber die entwicklungsgeschichtliche Zusammengehorigkeit der 
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Knochenzentren der drei obigen Gruppen konnen wir also nicht genugend 
beantworten. Beide angegebenen Wege liegen im Bereich der Moglichkeit. 
Vielleicht kann uns die experimentelle Methode irgendwelche Beweise fur 
den einen oder andern dieser Wege liefern. Tatsache ist, dass wir in der 
Urodelen-Schultergiirtelreihe eine Tendenz zur Ausdehnung des Knorpel- 
knochens feststellen konnen. 


b. Stellung und Verbindung der Schultergutrtel- 
halften. 


Bei den Urodelen finden wir nur eine Verbindungsart vertreten, die 
schon ausfithrlich beschrieben wurde. Die Frage ther die Grésse der Uber- 
einanderlagerung der Coracoide hat FUrBRINGER (1874) gelost. Folgende 
tabellenartige Ubersicht stammt von ihm: 

1. Zwischenraume zwischen den Coracoiden gross: Amphiuma., 
2. klein: Proteus. 
gleich Null: Menobranchus. 


. Das rechte Coracoid liegt unter dem Jinken: bei allen ubrigen Urodelen. 


Bei Amphiuma (Fig. 17), Proteus (Fig. 15) und Menobranchus uber- 
schieben sich die Coracoide also nicht. Von Proteus scheint uns dies sehr ver- 
standlich, da diese Form als neotenisch aufgefuhrt wird. Das Resultat von 
Amphiuma uberrascht uns schon mehr. 

Betrachten wir die Schultergiirtelverhaltnisse von Amphiuma (Fig. 17), 
so kénnen wir uns des Eindrucks einer beginnenden Reduktion nicht er- 
wehren. Diese Eigenschaft tritt im scapularen Teil klar zutage. Die Supra- 
scapula bildet nur noch ein kleines abortives Knorpelchen am dorsalen Sca- 
pularrand. Im ventralen Schultergurtelteil ist die Incisura coracoidea beinahe 
verschwunden. An ihrer Stelle existiert nur eine seichte Einbuchtung. Pro- 
coracoid und Coracoid bilden alsc eine einheitliche Knorpelmasse, in deren 
coracoidalem Teil die Knocheninsel liegt. Das Fehlen einer eigentlichen In- 
cisura coracoidea spricht ganz im Sinne einer Reduktion. Beim Vergleich des 
ventralen Schultergurtelteils von lmp/:iuma mit allen ubrigen Schultergurteln 
der Urodelen lasst sich nur der Schiuss auf eine Ruckbildung der Knorpel- 
platte von der Peripherie her ziehen. Die Annahme der Reduktion wurde 
dann auch die Entfernung der Coracoide voneinander deuten. Diese ware in 
diesem Fall als sekundare Erscheinung zu buchen. Amphiuma hatte dann ein- 
mal zu den arciferen Formen gehort und diesen Zustand sekundar eingebusst. 
Mit dem Verlust der Arciferie ist infolge der Funktionslosigkeit auch das 
Sternum verloren gegangen, denn Gortte fuhrt Amphiuma als sternumlose 
Form auf. Ob diese Auffassung richtig ist, vermag nur die Ontogenie zu 
prufen. 
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Bei den ubrigen Urodelen treten lediglich Schwankungen in der Grosse 

der Uberschiebung auf. Diese hangt von der Stellung und der Ausdehnung 

des Coracoids und des Procoracoids ab. Diese beiden Faktoren bestimmen 

auch die Form der Incisura coracoidea. So finden wir bei den niedern Uro- 

delenformen im allgemeinen die tiefern Einschnitte zwischen Coracoid und 

Procoracoid als bei den héhern. Fs ist bei den Urodelen-Schultergirteln 

eine Tendenz zur Ausfiillung der Incisura coracoidea von der Cavitas 

glenoidalis aus festzustellen. Eine Parallele werden wir in der Ontogenese 
des Salamandra-atra-Schultergiirtels beobachten kénnen. 


B. Betrachtung der drei Entwicklungsmomente in der Anuren-Schultergiirtel- 
rethe, 


Die Variationsbreite im Bauplan der Anuren-Schultergirtel ist bedeutend 
grosser als beim entsprechenden Skeletteil der Urodelen. Trotzdem ist es 
nicht schwer, einen allgemeinen 
Stiltypus herauszufinden, auf den rg 
alle Schultergurtelformen der Anu- 

Sc 


ren zuruckgefuhrt werden konnen Lpco 


(Fig. 1g). Die grossen Abwei- 


chungen vom Typus in den mor- Co. 


phologischen Verhaltnissen dieses __ 
Skel Fig. 19. Schematischer Bauplan des Anuren- 
Skeletteils scheinen uns sehr wo Schultergiirtels. Epco., Epicoracoid; Cl., Cla- 
verstandlich, wenn man bedenkt, vicula; Co., Coracoid; Pr., Procoracoid; Sc., 
las Scapula; S. Sc., Suprascapula mit Cleithrum ; 
dass Curch fortechreitende G., Gelenkhéhle; Cleithrum. 
Verknocherung eine viel grossere 
Leistungsfahigkeit und Vereinfachung des Schultergurtels moglich ist. So sind 
mit der Verwirklichung dieser Entwicklungstendenz Schultergurtelteile in Re- 
duktion vertallen (Engystomidz, Dendrobatide). Zweitens sind durch die 
Verknocherung der meisten Schultergtirtelteile und die damit in Zusammen- 
hang stehenden Reduktionen die Verbindungen der Schultergirtelhalften in- 
timere geworden, da durch die Riickbildung des einen oder andern ventralen 
Schultergurtelastes die gegenseitige Bertthrung der Epicoracoide kleiner ge- 
worden ist. Endlich sind auch die Stellungen der Schultergirtelteile zuein- 
ander durch diese beiden Punkte gegenitber den Urodelen verandert worden. 
Die Unterschiede im Lagerungsverhaltnis der Epicoracoide zueinander 
haben von jeher eine Rolle in der Klassifikation der Anuren gespielt. Bou- 
LENGER (1882) ordnet die Anuren ganz nach diesem Verhaltnis. Ich gebe 
diese Einteilung zur Orientierung der hier zur Besprechung gelangenden 
Formen wieder: 
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I. Unterordnung: Phaneroglossa. 
Serie A. Firmisternia. 


Ranidz: Rana esculenta L., RK. natatrix L., R. ulcerosa, R. ery- 
threa Schl., R. tigrina Daud., Chiromantes Ptrs. 
Dendrobatide: Dendrobates tinctcrius Schneid., D. trivittatus 
Stix. 

Engystomidez: Phryniscus levis Gunth., Ph. cruciger Gunth., 
Breviceps gibbosus Gunth., Cacopus systoma Gunth., Rhombophryne 
testudo Beettg., Microhyla achatina Gunth., Callula baleata Gunth., 
Hemisus sudanense Beettg. 

Dyscophide: Dyscophus antangili: Grandid., Cophyla_ phyllo- 
dactyla Boettg. 

10 


Serie B. Arcifera. 


“ystignathide: Leptodactylus pentadactylus L. 


3ufonide: Bufo guttatus Schneid., B. formosus Blgr., B. bipor- 


catus Graw. 

Hylide: Yvla adelaidensis Gray, H. infrafrenata Gthr., Phyllo- 
medusa bicolor Bodd. 

Pelobatide: Pelobates fuscus Laur. 

Discoglossidz#: Bombinator pachypus Bp., B. igneus Laur., 
Discoglossus pictus Otth. 


Il. Unterordnung: Aglossa. 
10. Dactylethra: Xenopus levis Daud. 


11. Pipidz: Pipa americana Laur. 


Die mediane Verbindung der Schultergirtelhaliten steht mit der Stellung 
der ventralen Aste in funkticneller Beziehung, und diese bewirkt ihrerseits 
die gréssere oder kleinere cranio-caudale Ausdehnung des Schultergurtels in 
der Medianen. So finden wir im Schultergurtel der Aglossa eine sehr steile 
Stellung der beiden ventralen Aste zueinander. Bei Pipa (Fig. 20) schliessen 
sie einen Winkel von beinahe 96 Grad ein, wahrend sie sich bei Xenopus 
schon mehr der Medianen zuneigen. Die cranio-caudale Ausdehnung des 
Schultergiirtels ist infolgedessen gross und die Verbindung der Epicoracoide 
in der Medianen locker. Diese lagern sich nach den Autoren bis auf DE VIL- 
LIERS (1922) nebeneinander. Diese Verbindungsart wurde allgemein als 
Ubergang von der arciferen Stellung der Epicoracoide der Arcifera zu der 
firmisternen der Raniden betrachtet. DE VILLIERS (1922) hat aber nach- 
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gewiesen, dass die obige Auffassung der Wirklichkeit nicht entspreche. Die 
medianen Knorpel tiberdecken sich im caudalen Teil, wahrend sie sich im 
cranialen nebeneinader lagern (Fig. 21). Diese Beobachtung machte pe V1L- 
LIERS an Xenopus. Pipa wurde auf diesen Zustand hin nie untersucht; mir 


Fig. 20. Schultergiirtel von Pipa americana Laur. (Ventralseite) n. GEGENBAUR (1865). 
Co., Coracoid; Cl, Clavicula; Ep.co., Epicoracoid; F.ob.. Foramen  obturatorium ; 
Pr., Procoracoid; St., Sternum; G., Gelenkhohle. 


scheint aber, dass diese Form aus den Sternalverhaltnissen zu schliessen eine 
ebensolche Epicoracoidenlagerung im caudalen Teil des Schultergtrtels auf- 
weisen musse (Fig. 20). Das Sternum nimmt im cranialen Teil die medianen 
Verbindungsknorpe]l zwischen zwei Lamellen auf. Diesem Zustand konnen 
wir aber keine Funktion beimessen, wenn die Epicoracoide im caudalen Teil 
nebeneinander gelagert sind, wohl aber, wenn sie sich tberdecken wie bei 
Xenopus. Trotz dieser Lagerungsweise der Epicoracoide ist die mediane Ver- 
bindung locker. Diese Tatsache hat es notwendig gemacht, dass die medianen 
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Verbindungsknorpel zu machtigen Platten entwickelt wurden, die in die stark- 
gespreizten medialen Enden der ventralen Schultergurtelaste ubergehen. Die 
mangelnde Festigkeit des Schultergurtels wird durch die grosse Ausdehnung 
des Knorpels einigermassen ersetzt. 


Fig. 21. Schultergtirtel von Nenopus (Ventralseite) n. bE VILLIERS (1922). Figurenerkla- 
rung siche Fig. 19 u. 20. 


Fig. 22, Schultergurtel von Bombinator pachypus Bp. (Ventralseite) n. Braus (1919). 
Epst,, Episternum; Ci/t., Cleithrum; ., Humerus: H6., Horner; B., Blatichen. Ubrige 
Bezeichnung siehe Fig. 20. 


Unter den Arciferen ist die primitivste Einrichtung in der Verbindung 
der medianen-zonalen Knorpelelemente bei den Discoglossiden zu finden. Die 
Verbindung geschieht durch eine fibrése Membran, die wohl zu vergleichen 
ist mit der Membrana sterno-coracoidea der Urodelen. Diese Eigenschaft 


teilen alle Arciferen mit ihnen. Was ihnen aber eigen ist, dirfte die Uber- 
schiebung der Epicoracoide auf grosser Flache sein. Dieser auf tiefer Stufe 
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DER BRUSTSCHULTERAPPARAT DER URODELEN 
stehende Betestigungsgrad der Schultergiirtelhalften wird hier auf dem Wege 
der grossen Reibung erlangt (Fig. 22). Auf diese zweifellos festere Verbin- 
dung als bei den Aglossa diirfen wir auch die kleinere cranio-caudale Aus- 
dehnung des ventralen Schultergirtelteils zuriickfthren. Wir aber 
immerhin noch eine starke gegenseitige Neigung der ventralen Schultergurtel- 
aste konstatieren. 

Die Ausdehnung des epicoracoidalen Knorpels nimmt in der Reihe der 
Arciferen dann ab und damit auch die starke arcifere Stellung der Epi- 
coracoide (Hylidae, Butonide). Diese Abnahme der Uberschiebung der 
medianen Knorpelplatten ruft naturgemass eine Schwachung der Verbindung 
der Schultergurtelhalften hervor. Diese gegenseitige Lockerung der Epicora- 


Fig. 23. Schultergtirtel von Bufo biporcatus Graw (Ventralseite) n. Braus (1919). 
Figurenerklarung siehe Fig, 20 und 22. 


coide wird durch eine mechanische Vorrichtung ausgeglichen, die wir mit 
Wahrscheinlichkeit bei einem grossen Teil der Arcifera antreffen. Die Epi- 
coracoide werden miteinander vernakt (Bratvs). Sie decken einander im 
cranialen und caudalen Teil im entgegengesetzten Sinne (Fig. 23). Die ven- 
tralen Schultergurteliste zeigen bei den Arcifera fast durchweg dieselbe 
Winkelstellung zueinander. Eine Tendenz zur Verkleinerung des grossen 
lateralen Winkels des Foramen obturatoriums ist immerhin erkennbar (Bom- 
binator, Bufo). 

Die Firmisternen haben nach Braus (1919) einen andern Entwicklungs- 
weg eingeschlagen als die Arcifera, wie aus dem oben wiedergegebenen 
Schema hervorgeht. Dieser Weg ist variationenreicher. Es scheint, als ob auch 
hier wieder zwei Richtungen sich geschieden hatten: 

1. Der eine Weg tthrt von den Aglossa zu den Ranide. Alle Schultergurtel- 
teile sind vorhanden (Kanide). 
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2. Die andere Richtung hat die Reduktion des einen oder andern Skelett- 
elements des ventralen Schultergurtelteils als Ziel. Diese Richtung wird 
durch die Familie der Engystomiden vertreten. 

Im Gegensatz zu den Arcifera treften wir eine nahezu parallele Stellung 
der ventralen Schultergtrtelaste bei den Firmisternia (Fig. 24 u. 25). Die 


Fig. 24. Schultergurtel von Rana esculenta L. (Ventralseite) n. DE VILLIERS (1922). 
P.a., Processus acromialis. Ubrige Figurenerklarung siche Fig. 20 und 22. 


Fig. 25. Schultergiirtel von Rana natatrix (Dorsalseite) n. Bravs (1919), Figuren- 
erklarung siche Fig. 20, 22 und 24. 

Folge dieser Lagerung der coracoidalen Aste liegt in der festen medianen 

Verbindung der Epicoracoide. Der mediane Knorpel kann durch eine Naht 

im ausgewachsenen Zustand die frithere Paarigkeit anzeigen (bei vielen 


Ranide), oder wir finden in der Medianen eine einheitliche Knorpelmasse 


(Dendrobatide und einige Ranidze) (Braus). Mit dieser festen Verbindung 
in der Medianen hat der Firmisternia-Schultergiirtel eine betraichtlich héhere 
Stabilitat erreicht, als dies bei den Arcifera der Fall ist. Ebenso dirfte der 
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DER BRUSTSCHULTERAPPARAT DER URODELEN ss 
hohere Festigkeits- und Elastizitatsgrad durch die vermehrte Verknocherung 
der Knorpelteile des Schultergirtels erreicht werden. Bei der grossen 
Leistungsfahigkeit des Knochens ist es leicht verstandlich, dass Reduktionen 
des einen oder andern Elements des ventralen Schultergurtelteils stattfinden 
konnen, ohne die Druckfestigkeit des Schultergirtels unter ein bestimmtes 
Mass zu reduzieren. Drei Wege der Reduktion sind beschritten worden: 


1. die Reduktion des Procoracoids; 
Epicoracoids ; 
», pra- und metazonalen Elements. 


Das Procoracoid hat die grosste Reduktion in der Familie der Engy- 
stomide erfahren. Callula baleata, Engystoma, Microhyla, Xenobatrachus, 
Phrynomantis und Glyphoglossus weisen nach BOULENGER (1882) kein Pro- 


Fig. 26. Schultergurtel von Microkyla achatina (Dorsalseite) n. Braus (1919). Figuren- 
erklarung siche Fig. 20 und 22. 

coracoid mehr auf. Bkaus (1919) stellt bei Microhyla (Fig. 26) und Callula 

sicher Reste davon fest. Es ist nach der Untersuchung von Braus also keines- 


wegs sichergestellt, ob alle die von BouLENGER aufgefthrten Formen das 


Procoracoid ganz eingebusst haben. Auf welchem Weg die Reduktion des 


cranio-ventralen Astes vor sich ging, ist ganz unaufgeklart. Vielleicht gibt 
uns das Verhalten des Procoracoids von Rhombophryne testudo (Fig. 27) 
dariber Aufschluss. Der medio-craniale Ast ist bei dieser Form zu einem 
Ligament reduziert. Dieses inseriert mit breiter Basis am acromialen Teil 
des Paraglenoidalknorpels. Gegen die Mitte verdiinnt es sich, um wieder mit 
breiterer Flache cranial vom Coracoid am Epicoracoid sich anzusetzen. Der 
ligamentose Zustand des Procoracoids entzieht ihm jede Stutzfunktion. Mit 
der Funktionslosigkeit des Procoracoids ist der procoracoidale Teil des Epi- 
coracoids bis auf die schmale Insertionsflache des Procoracoidligaments ver- 
schwunden. Diese Tatsache lasst sich bei allen Formen mit reduziertem oder 
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verschwundenem cranio-ventralem Ast konstatieren. Je nach dem Grad der 
Reduktion des Procoracoids erscheint das prazonale Skelettelement nur noch 
als Rudiment (Fig. 27) oder es ist ganz verschwunden (Fig. 26). Durch diese 


Schultergtirtel von ERhombophryne testudo (Dorsalseite) n, BrAvus (1919). 


Fig. 27. 
Figurenerklarung sieche Fig. 20, 22 und 24. 


Lpst- 


Fig. 28. Schultergurtel von Hemisus sudanense (Dorsalseite) n. Brats (1919). Figuren- 
erklarung siehe Fig. 20, 22 und 24. 

Reduktion wird selbstredend das Coracoid stark beansprucht, es bleibt als 

einzige Stutze des ventralen Schultergurtelteils zuruck. Infolgedessen ist es 

begreiflich, dass der mediane Verbindungsknorpel auf die kleinst mogliche 

Flache verkimmerte. Um seiner Aufgabe aber doch gewachsen zu sein, sind 

die beiden Halften, aus denen er zusammengesetzt wird, fest zusammengefugt 
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DER BRUSTSCHULTERAPPARAT DER URODELEN ie 
worden, so dass keine Spur der ehemaligen Paarigkeit zu sehen ist (Fig. 27). 
Die Reduktion schreitet also bei den oben genannten Formen in cranio- 
caudaler Richtung fort. Bei Hemisus sudonense findet sie in umgekehrter 
Richtung statt. Das Sternum und das Epicoracoid sind stark ritckgebildet ; 
die Ruckbildungen haben am caudalen Ende begonnen. Es fragt sich, ob 
durch das Dunner- und Langerwerden der Coracoide nicht auch schon der 
RKeduktionsvorgang seine zerstorende Arbeit geleistet hat (Fig. 28). 

Der grosste Festigkeitsgrad in der Verbindung der Schultergiirtelhalften 
ist zweifellos bei Dendrobaies tinciorius erreicht (Fig. 29). Alle Teile des 
Zonoskeletts sind vorhanden. Die Scapula bildet mit den ventralen Schulter- 


Pa. 


Fig. 29. Schultergtirtel von Dendrobates tinctorius (Ventralseite) n. Braus (1919). 
Figurenerklarung siche Fig. 20 und 22. 


gurtelasten eine Knochenmasse. Die Verknocherung ist sogar in den Bereich 


des Foramen obturatorium vorgedrungen und hat dieses auf kleine Bezirke 
eingeschranki. An Stelle des jederseits einheitlichen Foramens bei den ubrigen 
Anuren sind nur noch zwei kleine Uberreste geblieben. In der Medianen 
werden die Knochenplatten der Schultergurtelhalften durch einen schmalen 
Knorpelstreifen unterbrochen. Die Herkunft dieser epicoracoidalen Uberreste 
ist nicht mehr sichtbar. Es ist keine Knorpelhaft in der Medianen zu sehen, 
die auf die paarige Anlage dieses Streifens hindeuten konnte. 

3ei Dendrobates tinctorius ist ein Ziel in der Entwicklung des Amphibien- 
Schultergurtels erreicht. Die Verknoécherung, die von der Scapula aus auf 
den Paraglenoidalknorpel ubergriff (Fig. 27) und diesen allmahlich in ihren 
Bereich zog (Fig. 26) hat bei dieser Spezies vom ganzen Procoracoid und 


eines Teils des Epicoracoids Besitz ergriffen (Fig. 29). 
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5. DIE PHYLOGENETISCHE ENTWICKLUNG UND DIE BEDEU- 
TUNG DES STERNUMS BEIT DEN AMPHIBIEN. 


Das Sternum kann als eigentlicher Gradmesser fur die Stufe der Ent- 
wicklung des Amphibien-Schultergirtels angesehen werden. Alle Faktoren, 
die die einzelnen Teile des Brustschulterapparates formen helfen, sind auch 
form- und strukturbestimmend fiir das Sternum. Es ist das phylogenetisch 
wichtigste Organ des Amphibien-Brustschulterapparates und deshalb hat es 


wohl die haufigste Bearbeitung gefunden. 
Die Ansichten tber die Herkunft dieses metazonalen Skelettelements 
geben uns gleichzeitig auch die Beziehungen an, die es zu den Skelettsystemen 


der Umgebung einnimmt. Diese Ansichten sind: 


1. Das Sternum ist zonalen Ursprungs. 
2. Es stammt von Rippen ab. 
3. Es entsteht autochthon. 


Der zonale Ursprung deutet auf die Beziehungen des Sternums zu den 
Coracoiden (Urodelen) resp. zu den Epicoracoiden (Anuren) hin. Mit Aus- 
nahme von Bombinator (bE VILLieRs) ist dieses Verhaltnis erst sekundar 
entstanden. Die costale Herkunft kann nicht mehr nachgewiesen werden, 
scheint aber phylogenetisch sehr wahrscheinlich zu sein. Die dritte Ansicht 
birgt den kleinsten Wahrscheinlichkeitswert in sich. Sie hat infolgedessen nur 


wenige Anhanger. 
Das Verhaltnis des Sternums zu den ventralen, caudalen Schultergtrtel- 


asten hat zwei Formen des Amphibiensternums in Erscheinung gerufen: 


1. Das metazonale Skelettelement ist im hintern Teil einheitlich, im vordern 
dagegen in zwei Lamellen gespalten zur Aufnahme der Coracoide resp. 
der Epicoracoide (Urodela, Arcifera und Aglossa | Xenopus]). 

Das Sternum ist als einheitliche Platte dem Epicoracoid angefugt (Firmi- 


to 


sternia). 
Der erste Zustand des Sternums ist zweifellos primar, wahrend der 
zweite aus dem ersten hervorgegangen ist. Nach Bo_Kay (1915/16) weist 
das Sternum der Firmisternia in der Ontogenie den arciferen Zustand 
noch auf. 

Die phylogenetische Bedeutung des metazonalen Skelettelements der 
Amphibien fir die Beurteilung des Sternums der Wirbeltiere titberhaupt liegt 
in der Tatsache begrindet, dass es in der Urodelengruppe zum ersten Male 
als selbstandiges Skelettelement auftritt. Hier konnen wir auch die Anfange 
feststellen. 
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A. Das Urodelensternum. 


Als sternumlose Formen unter den Urodelen werden Proteus und 
Amphiuma aufgefihrt. Bei der zweiten Form wurde die Moglichkeit einer 
sekundaren Erwerbung dieses Zustandes erwogen. Die ersten Anfange 
des Urodelensternums haben wir nach GEGENBAUR (1865), HOFFMANN 
(1873/78) und WrepeRsHEIM (1892) in den Knorpelstreifen hinter dem 
Schultergurtel in den Inscriptiones tendinee bei Menobranchus (Fig. 18) zu 
suchen. Es ist kein eigentliches Sternalelement, wie es die andern Urodelen 
aufweisen. Deshalb bezeichnet Hyrri diese Form wahrscheinlich als sternum- 
los. WIEDERSHEIM (1892) sah solche Knorpelstreifen unter fiinf Exemplaren 
bei einem in der Vierzahl, von denen der zweithinterste die grdsste Aus- 
dehnung annahm. Diese myocommatosen Verknorpelungen sind in dieser Art 
sonst bei keinem Urodel gefunden worden. 

Das Sternum von Cryptobranchus alleghaniensis Daud. lasst die typischen 
Teile des Urodelensternums schon erkennen. Wohl sind die Taschen noch 
wenig tief und kénnen fur die Fuhrung der Coracoide nicht verantwortlich 
gemacht werden. GorttTe (1877) beschreibt dieses Sternum folgendermassen : 
Es ist eine Knorpelplatte mit wulstigem Ansatze der Membran, aber un- 
regelmassig gestaltet und durchbrochen. Von der Seite gehen von den Falzen 
Schenkel in die Inscriptiones tendinez ab. Dahinter befinden sich ein Paar 
Knorpelstreifen (in den folgenden Inscriptiones). Dieses System kann ver- 
schmelzen.“* Stannius (1855) beobachtete ebenfalls zwei Paar kurze, carti- 
laginose Seitenfortsatze von der Sternalplatte aus in die Ligamenta inter- 
musculares. Dieses Verhalten zeigt einige Anklange an das sternale Knorpel- 
system bei Menobranchus. 

Das metazonale Skelettelement von \/egalobatrachus ahnelt dem von 


Cryptobranchus. HOFYMANN schreipt daruber: ,,Das Sternum wird mit den 


Coracoiden nur durch eine bindegewebige Membran verbunden, die sich auf 
das Sternum fortsetzt. Wohl zeigt das Sternum wie bei Salamandern eine 
Spalte, aber diese Spalte reicht nicht tief genug, um die Coracoide auf- 
zunehmen. Die seichten spaltfOrmigen Taschen werden durch eine binde- 
gewebige Masse ausgefullt.“ Diese Eigenschait teilt das Sternum von Megalo- 
batrachus mit dem entsprechenden Skeletteil von Cryptobranchus, wahrend 
seine Beziehungen zu den Coracoiden bei Cryptobranchus intimere sind. 

Die ubrigen Urodelen weisen ein Sternum auf, wie ich es von den Sala- 


mandrinen schon beschrieben habe. 
Wir konnen also in der Ausbildung des Urodelensternums vier Stufen 


feststellen : 
1. Das Sternum fehlt (Amphiuma, Proteus). 
2. Es wird dargestellt durch vier niyocommatose Knorpelstreifen in den In- 


scriptiones tendinez der Schultergirtelgegend (MWenobranchus). 
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3. Die einheitliche, caudale Knorpelplatte des Sternums ist vorhanden, wah- 
rend die Taschen nur als seichte Rinnen angedeutet und nicht funktions- 
fahig sind. Sie werden von bindegewebiger Masse ausgefullt (Crypto- 
branchus und Megalobatrachus). 


Das Sternum ist komplett ausgebildet wie bei Salamandra atra und be- 


steht aus: 

a) der einheitlichen, caudalen Knorpelplatte, 

b) den Taschen, gebildet aus den Knorpellamellen, die die Coracoidrander 
in sich aufnehmen und aus der die Taschen im cranialen Teil tren- 
nenden Membran. 

Vergleichen wir nun die beiden Ubersichten uber die Zustande der Cora- 
coide und der Sterna miteinander, so sehen wir, dass dieselben Formen, bei 
denen die Coracoide sich in der Medianen nicht kreuzen, entweder gar 
kein oder kein eigentliches Urodelensternum besitzen. Daraus durfen wir 
schliessen, dass die Form des Sternums bis zu einem gewissen Grad durch 
die Lagerung der ventralen Schultergurtelteile bedingt ist. De VILLIERS 
(1922) hat diese Vermutung schon ausgesprochen. Das Verhalten der ent- 
sprechenden Teile bei den Urodelen liefert einen vortrefflichen Beweis fur 
die Richtigkeit dieser Vermutung. 


B. Die pra- und metazonalen Elemente der Anuren. 


Uber das Episternum und das Sternum der Anuren ist schon so viel 
geschrieben worden, dass ich hier nur eine kurze Ubersicht zu geben brauche. 

Das Episternum ist das phylogenetisch jtngste Organ des Amphibien- 
Schultergurtels. In der Gruppe der Urodelen ist es noch nicht vorhanden. 
Es tritt uns erstmals in der Familie der Discoglossiden als kleines, dreieckiges 
Knorpelchen entgegen. Als konstant auftretendes Skelettelement begegnet es 
uns erst bei den Firmisternia, wo es seine hohere Organisationsstufe auch 
in struktureller Beziehung anzeigt. Der caudale Teil ist auf dem Wege der 
peri- und enchondralen Verknocherung in einen Knochenstiel umgewandelt 
worden, wahrend es bei den Arcitera mit Ausnahme von Leptodactylus den 
knorpeligen Zustand bewahrt. 

Der Ausbildungsgrad des Sternums ist von der Verbindung mit den 
medianen-zonalen Knorpelelementen abhangig. Bei den Aglossa (Pipa?) und 
den Arcifera nimmt es die Epicoracoide in Taschen auf. Diese sind bei den 
Formen mit grosster Ubereinanderlagerung der Epicoracoide am tiefsten, also 
bei den Discoglossiden. Sie nehmen in der Folge rasch ab. Bei den Hylide, 
Bufonide und den Cystignathide konnen die Taschen nur noch mit Schwierig- 
keit festgestellt werden. Dieses sind aber dieselben Formen, die infolge der 
Abnahme der Epicoracoidenbreite eine mechanische Vorrichtung zur Befesti- 
gung der Schultergurtelhalften besitzen. Bei den Firmisternia wird das Ster- 
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num als einheitliche Platte angelegt, die Taschen werden nicht mehr aus- 
gebildet. Die Struktur des Sternums entspricht der Organisationshohe der 
verschiedenen Formen. Bei den Aglossa und beim gréssten Teil der Arcifera 
ist es knorpelig. Leptodactylus pentadactylus und die Firmisternia besitzen 
ein teils knorpeliges, teils kndchernes Sternum. Das Sternum der Firmisternia 
weist in seiner Entwicklung genau die gleichen strukturellen Stufen auf, wie 
sie uns in den Anfangen dieses Skeletteils bei Menobranchus bis zum Ent- 


wicklungszustand der Ranidz entgegentreten. 


. Der Urodelen-Schultergiirtel besteht aus der Scapula, dem Coracoid und 
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6. ZUSAMMENI‘ASSUNG DES ANATOMISCHEN TEILS. 


dem Procoracoid, die miteinander in der glenoidalen Region durch eine 
einheitliche Knochenplatte verbunden sind. 


. Ein Epicoracoid, wie die Anuren es besitzen, entbehren die Urodelen, mit 


Ausnahme von Fallen bei Siren lacertina L. und Cryptobranchus allegha- 
niensis Daud., wo eine entsprechende Spange beobachtet wurde. 


. Die gegenseitige Lagerung der Coracoide bei den Salamandrinen ist un- 


konstant. Wahrend bei Molge alpestris Laur. die normale Lagerung der 
Coracoide (das rechte Coracoid uberlagert das linke ventralwarts) stark 
uberwiegt, ist bei Salamandra atra Laur. und Salamandra maculosa Laur. 
eine grosse Schwankung in der Lagerung der Coracoide zu erkennen. Diese 
Erscheinung hat ihre Ursache in der intra-uterinen Entwicklung der 
Larven dieser Spezies. 

Das Sternum, das im hintern Teil eine einheitliche Knorpelplatte bildet 
und sich vorn in zwei Lamellen spaltet, steht mit den Coracoiden durch 
die Membrana sterno-coracoidea in Verbindung. Es hat eine ubermassige 
Verschiebung der Coracoide gegeneinander zu verhuten. 


. Der phylogenetischen Entwicklung des Amphibien-Schultergurtels liegen 


hauptsachlich drei Entwicklungsmomente zugrunde: 

a) die Ausdehnung des Knochens und Einschrankung des Knorpels ; 

b) die Stellung der Schultergurtelteile zueinander ; 

c) die Verbindungsarten und -grade der Schultergurtelhalften in der 
Medianen. 

Bei den Anuren treten diese drei Entwicklungsmomente in augen- 
falligerer Weise zutage als bei den Urodelen, wo sie sich auf einem latenten 
Anfangsstadium befinden. Wir konnen in bezug auf diese Entwicklungs- 
richtungen folgende Reihen aufstellen: 

a) Beziiglich der fortschreitenden Knorpeleinschrankung und Knochen- 
ausdehnung : 

Urodelen: 
Proteus: Nur die Scapula ist verknochert. 
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Megalobatrachus: Die Verknocherung der Scapula greift auf den ven- 
tralen Schultergurtelteil uber. 

Amphiuma: Zu dem ebengenannten Knochenkern in der Scapula tritt 
ein zweiter im Coracoid, der mit dem ersten in keinem Zusammen- 
hang steht. 

Salamandrinen: 

Ein dritter Knochenkern tritt im Procoracoid auf. Alle drei verschmel- 
zen miteinander zur einheitlichen Knochenplatte in der glenoidalen 
Region. 

Anuren: 

Die Knochensubstanz nimmt in folgender Reihe zu: Aglossa, Arcifera, 

Engystomide, Ranide und Dendrobatide. 


seziglich der Stellung der ventralen Aste zueinander: 


Urodelen: 
In dieser Amphibiengruppe kénnen wir keine grossen Abweichungen 
vom Typus in der Stellung dieser beiden Aste feststellen (Fig. 1). 


Anuren: 

Aglossa: Die Stellung der ventralen Aste bildet einen Winkel von nahe- 
zu go Grad. 

Arcifera: Die Aste nahern sich nach und nach in folgender Reihen- 
folge der Parallelen: Discoglosside, Hylide und Bufonide, wo sie 
schon eine den Firmisternen ahnliche Stellung einnehmen. 

Engystomidz: Das primitivste Glied dieser Familie, Phryniscus, zeigt 
noch sehr ahnliche Verhaltnisse wie die eben beschriebenen Formen 
der Arcifera, wahrend die hohern Formen Reduktionen in dieser 
Schultergurtelregion aufweisen. 

Ranide: Stellung der ventralen Aste ziemlich parallel und einander 
sehr genahert. 

Dendrobatide: Diese Skeletteile sind im Begriff miteinander zu ver- 


schmelzen. 


Bezuglich der Verbindung der Schultergurtelhalften : 
Urodelen: 

Da die Coracoide sich nicht tberschieben, findet keine Verbindung der 
Schultergutrtelhalften bei Proteus, Amphiuma (diese Form kann 
durch Reduktion zu diesem Zustand gelangt sein) und Menobranchus 
statt. 

Bei den ubrigen Formen uberschieben sich die Coracoide in der Media- 
nen, die Verbindung ist aber lose. 

Anuren: 

Aglossa: Die Epicoracoide lagern sich im cranialen Teil nebeneinauder 

und im caudalen kreuzen sie sich. Dieser Zustand ist bei Xenopus 
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zu finden, wahrend bei Pipa eine Neuuntersuchung auf diesen Punk: 
hin notwendig ist. 

Arcifera: Bei Discoglosside findet eine maximale Uberschiebung der 
Epicoracoide statt; diese sind infolgedessen breit. In der aufsteigen- 
den Reihe (Hylide bis Bufonide) findet eine Abnahme der Epi- 
coracoidenbreite statt. Die dadurch hervorgerufene schwachere Ver- 
bindung der Schultergurtelhalften wird durch deren gegenseitige 
Verhakung in der Medianen wettgemacht. 

Firmisterma: Die Epicoracoide verwachsen miteinander in der Media- 
nen, ohne sich zu uberschieben. Die Verwachsungsnaht ist bei vielen 
Ranide und Engystomidz noch zu sehen, wahrend bei andern keine 
Spur mehr vorhanden ist. Dendrobaies tinctorius besitzt nur noch 
eine schmale Knorpelhaft zur Verbindung der beiden Knochen- 
massen, die keine Andeutung ihrer paarigen Anlage mehr aufweist. 

6. Die Struktur des Sternums weist dieselben Entwicklungsstufen auf wie 

der Schultergurtel. Es ist knorpelig bei Urodela, Aglossa und Arcifera mit 
Ausnahme der Cystignathide, wo es dieselbe strukturelle Zusammen- 
setzung auiweist wie bei den Ranide. 
Das Sternum fehlt bei Preteus und Amphiuma. Bei Menobranchus ist es 
durch Knorpelstreifen in der Schultergurtelregion vertreten. A/egalobatra- 
chus und Cryptobranchus besitzen eine einheitliche Sternalplatte mit seich- 
ten Taschen, die aber mit Bindegewebe ausgefullt sind. Die Salamandrinen 
weisen ein komplettes Sternum auf. Die Taschen sind tief. Diesen Zustand 
finden wir auch bei den Discoglosside. Die Taschen werden dann in der 
Folge kleiner. Bei den hohern Arcitera sind sie mit Muhe festzustellen. 
Die Firmisternen haben sie endlich ganz verloren. 


Uber die morphologischen Verhaltnisse des metazonalen Skelettelements 
verweise ich auf die Tabelle von Braus (1919). 


7. DIE AGLOSSA ALS UBERGANGSFORMEN VON DEN URO- 
DELEN ZU DEN ANUREN. 


Zur Beantwortung der Frage uber die Stellung des Urodelen-Schulter- 
gurtels zu dem der Anuren konnen uns die obigen Ausfuhrungen sehr dien- 
lich sein. Darttber wurde nie gestritten, dass der Urodelen-Schultergurtel 
eine primitivere Form als das Anuren-Zonoskelett darstelle. Trotzdem wur- 
den diese beiden Typen nie miteinander in engere phylogenetische Beziehung 


gebracht, so dass man von einem zum andern Ubergangsformen aufzustellen 
trachtete. Wohl sind in der Deutung der einzelnen Schultergurtelteile der 
beiden Gruppen nie grosse Differenzen gewesen. Den Grund dazu haben wir 
in der Art und Weise des Vergleichs zu suchen. Die Verhaltnisse des Anuren- 
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Schultergurtels wurden auf die des entsprechenden Skeletteils der Urodelen 
ubertragen. So konnten selbstredend keine grossen Differenzen herauskommen, 
da diese sich in den heftigen Diskussionen uber die Entwicklung und die 
anatomischen Verhaltnisse des Anuren-Schultergurtels zum Teil aufhoben. 
Diese Betrachtungsweise hat es mit sich gebracht, dass der Urodelen-Schulter- 


guitel bis heute eine ganz untergeordnete Rolle in den Ausfithrungen uber 


die Reihe der Amphibien-Schultergurtel spielte. Immerhin gibt es Ausnahmen 
von der allgemein anerkannten Deutung des Urodelen-Schultergurtels. Diese 
Ansichten fundieren in erster Linie auf topographischen Verhaltnissen der 
einzelnen Schultergirtelteile. Ich mdchte besonders einen Autor hervorheben. 
EIsLEeR (1895) deutet die anatomischen Verhialtnisse des Urodelen-Schulter- 
girtels auf eine nicht ohne weiteres von der Hand zu weisende Art. Seine 
abweichende Auffassung betrifft das Procoracoid. Dieses besitzt bei den 
Anuren bekanntlich eine Lage, die je nach der Organisationshohe eine star- 
kere oder schwachere Neigung gegen die Mediane zu aufweist. Bei den 
Ranidz tritt sie konstant als senkrecht zur Medianflache verlaufende Spange 
auf. Der Procoracoidlappen der Urodelen ist von seiner coracoidalen Basis 
aus cranialwarts gerichtet und an der dorso-ventralen Grenze gelegen. Auf 
diese Lage hat E1ster seine Deutung gegrtindet. Er vergleicht diesen cra- 
nialen Fortsatz mit dem Acromion der Anuren. Daftr sprechen die vor- 
herrschenden Lagerungsverhaltnisse gewiss. Was aber diese Auffassung auf 
grundlosen Boden stellt, ist die Beziehung seines Acromions (Procoracoid) 
zur Membrana obturatoria. Nach EIsL_er ist diese Membran nicht mit der 
entsprechenden der Anuren zu vergleichen. Er findet bei diesen eine Membran 
vor dem Procoracoid, die vom Acromion zu dem prazonalen Element ver- 
lauft. In dieser liege das Homologen zu der Membrana obturatoria der Uro- 
delen. Eine solche Membran ist bisher von keinem Autor festgestellt worden 
und bedarf also noch der Prufung. Es ist aus der Arbeit von E1s_er nicht 
zu ersehen, ob ihm die von Gorrre und WIEDERSHEIM erwahnten Falle 
bekannt sind, wo bei Cryptobranchus und Siren eine Knorpelspange in der 
Membrana obturatoria der Urodelen gefunden wurde, die das Procoracoid 
und das Coracoid miteinander verbindet. Jedenfalls entbehrt die prazonale 
Membran der Anuren einer solchen. Jene Knorpelspange kann aber nur ver- 
glichen werden mit dem Epicoracoid der Anuren. Steht dies fest, so kann 
auch an der Membrana obturatoria der Urodelen nicht gezweifelt werden. 
Was den Beweis durch die Insertion der Muskulatur anbelangt, darf als Ent- 
kraftigungsmittel die grosse Inkonstanz derselben angefthrt werden. Die 
Muskeln sind funktionell bedingte Gebilde. Um ihre Funktion erfillen zu 
konnen, sind sie innerhalb gewisser Grenzen an bestimmte Lagen gebunden. 


Der Unterschied in den Procoracoidverhaltnissen des Anuren- und Uro- 


delen-Schultergurtels ist nicht prinzipiell. Verfolgen wir die Stellung der 
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ventralen Schultergurtelaste in der Reihe der Amphibien, so kénnen wir klar 

und deutlich eine Tendenz zur Parallelstellung derselben beobachten (siehe 

vorhergehendes Kapitel). Diese ist bei den Anuren viel ausgepragter als bei 
den Urodelen. 

Vergleichen wir die Offnung der ventralen Aste des Salamandra-atra- 
Schultergurtels mit dem von Pipa (Fig. 2 u. 20), so k6nnen wir nur mit Mihe 
einen Unterschied feststellen. Nur die Stellung des ganzen ventralen Schulter- 
gurtelteils zum scapularen Abschnitt ist verschieden. Fragen wir uns, welches 
die gunstigere Stcllung dieser beiden Teile zueinander sei, so mussen wir 
zweifellos die von Pipa vorziehen. Allein schon aus der grossern Beweglich- 
keit der Anuren gegeniiber den Urodelen kénnen wir bei erstern einen giinsti- 
geren Angriffspunkt der Krafte erwarten, als das bei den auf dem Lande 
unbeholfenen Urodclen der Fall ist. Sicher ist, dass die ventralen Schulter- 
gurtelaste der Urodelen in einem ungtnstigen Winkel zum scapularen Teil 
stehen. Es scheint deshalb ganz selbstverstandlich, dass mit der grossern An- 
passung ans Lendleben die Stellung des coracoidalen Teils sich andern musste, 
und zwar so, dass der ganze ventrale Schultergirtelteil der Urodelen eine 
Drehung nach hinten um den Humeruskopf als Drehpunkt ausfthren musste. 
War dies der Fall, so lassen sich eine Anzahl Punkte erklaren, denen man 
auf andere Weise ratlos gegeniiberstehen wiirde. Wie will man beispielsweise 
die Lagerung der Epicoracoide der Aglossa (Xenopus) deuten? Die Erkla- 
rung dieser eigenartigen Epicoracoidenlagerung unterblieb bis heute. Einen 
besondern Sinn kann man ihr auch nicht beimessen, da es jedem verstandlich 
erscheint, dass eine Lagerung der Epicoracoide, wie wir sie bei den Arci- 
feren oder bei den Firmisternen finden, vorteilhafter ist als eine solche, wie 
wir sie bei den Aglossa antreffen. Mit der obigen Annahme liegt die Deutung 
dieser Erscheinung auf der Hand. Durch die Drehung des Urodelen-Schulter- 


giirtels in seinem ventralen Teil wurde selbstverstandlich auch die Uber- 


schiebungsflaiche der Coracoide nach hinten verschoben, wahrend die Pro- 
coracoide sich in der Medianen erst trafen. Die [-picoracoide konnen erst 
jetzt auftreten, da sie die Befestigung der Schultergurtelhalften zu bewerk- 
stelligen haben. Jetzt haben sie eine Funktion des Schultergurtels zu losen 
und deshalb erscheinen sie erst jetzt als konstantes Skelettsttck. 

Die strukturellen Verhaltnisse des Urodelen- und Anuren-Schultergurtels 
bieten uns weniger Vergleichspunkte als die oben angefthrten morpholo- 
gischen Verhaltnisse. Deshalb ist auch die Feststellung einer Ubergangsform 
in dieser Beziehung viel schwieriger. Die plotzliche Abnahme der Knorpel- 
massen bei den Aglossa gegeniiber den Urodelen kénnten etwelche Zweifel 
erregen, wenn uns nicht DE VILLIzRS (1922) in seiner Untersuchung von 
Xenopus die genauen Knorpel- und Knochenverhaltnisse des Schultergurtels 
bei dieser Art klargelegt hatte (siehe Fig. 21). Aus dieser Figur ersehen wir, 
welchen gewaltigen Anteil der Knorpel am Aufbau des Schultergtrtels bei 
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dieser Form noch hat. An Stelle des bei allen Anuren wohlausgebildeten 
Foramen obturatoriums erblicken wir hier nur eine schmale Spalte langs des 
Coracoids, der ganze ubrige Teil der ventralen Schultergurtelregion besteht 
aus einer Knorpelmasse, die vorn von der Clavicula eingefasst wird. Diese 
Tatsache lasst uns folgende Uberlegungen machen. 

In der Entwicklung des Urodelen-Schultergurtels haben wir eine Ten- 
denz zur Ausfillung der Incisura coracoidea feststellen konnen. Verfolgen 
wir diese Richtung weiter, so kommen wir schliesslich zu einem Stand des 
ventralen Schultergirtelteils, wo dieser nur noch eine Knorpelplatte vorstellt, 
ohne irgendwelche Differenzierung in ein Procoracoid und Coracoid. Durch 
die Drehung des Schultergirtels und die fortschreitende Verknocherung in~ 
folge Anpassung an das Landleben ist der Teil des Knorpels, der zwischen 
den knochernen Skeletteilen, der Clavicula und dem Coracoid, liegt, funktions- 
los geworden. Auf diese Weise liesse sich der strukturelle Ubergang von den 
Urodelen zu den Anuren sehr wohl vorstellen. Xenopus ware dann eine Form, 
die auf diesem Wege sich befinden wurde. 

Die Sternalverhalinisse von Xenopus entsprechen denen der Urodelen, 
so dass uns also in diesem Zustand keine Schwierigkeiten erwachsen, die 
Aglossa als Ubergangsformen von den Urodelen zu den Anuren zu betrachten, 
Die paarige Anlage des Xenopus-Sternums kann uns kein Hindernis dar- 
stellen, da wir eine ahnliche Erscheinung in der Entwicklung des Salamandra- 
maculosa-Sternums gefunden haben. Pipa muss erst noch auf die Epicora- 
coidenlagerung und die Sternalverhaltnisse hin untersucht werden. 


Il. ENTWICKLUNGSGESCHICHTLICHER TEIL. 


tT. MATERIAL UND TECHNIK. 


Die Alpensalamander, die ich zu dieser Arbeit benotigte, stammen aus 
der Umgebung von Matt im Glarnerland. Den kleinern Teil sammelte ich im 
Britterwald, der sich am westlichen Abstieg der Passtrasse des Kerenzer- 
berges gegen Niederurnen (Kt. Glarus) hin befindet. Bekanntlich sind diese 
Tiere bei Regenwetter sehr leicht zu bekommen, da sie dann in grosser Zahl 
ihre Verstecke verlassen und sich herumtummeln. In Matt konnte ich mit 
Hilfe des dortigen Sekundarlehrers die Tiere leicht bei jeder Witterung be- 
kommen, wahrend ich beim Fang im Britterwald auf mich selbst angewiesen 
war. Ich stellte auf Aussagen der Leute jener Gegend ab, die mir durch 
Herrn Sekundarlehrer Laager in Grabs zukamen. Dieser Ort hatte fur mich 
ein ganz besonderes Interesse, da in der Literatur uber das Vorkommen dieser 
Spezies eine untere Grenze von 800 m und eine obere von 2100 m angegeben 
ist. Das Gebiet von Matt failt innerhalb dieser angegebenen Grenzen, wah- 
rend der Britterwald an jener Fundstelle, wo ich die Tiere sammelte, nur 


46 


: 
4 
i 
\T 
| 10 
4 
= 
: 


DER BRUSTSCHULTERAPPARAT DER URODELEN 


eine Meereshohe von 500—600 m aufweist. Der Unterschied der Tiere dieser 
beiden Orte bestand lediglich in einer etwas groéssern Korperlange derjenigen 
aus dem Britterwald. Die Zahl der Larven in den beiden Uteri war sehr 
konstant zwei. Alle Individuen mit mehr als einer Larve in einem Uterus 
stammen aus Matt. 

Naturlich mussten die Larven, die fur die Entwicklung des Brustschulter- 
apparates in Frage kommen konnten, aus dem Uterus genommen werden. Um 
einen Massenmord unter den Salamandra atra in den angegebenen Gegenden 
zu vermeiden, leisteten mir die Angaben von WUNDERER (1910) gute Dienste. 
Ich kontrollierte stets die Farbe des Bauches der einzufangenden Tiere; war 
dieser vom durchscheinenden Dotter etwas gefarbt, so durfte auf eine sichere 
Befruchtung gerechnet werden. Bis der Dotter grosstenteils aufgezehrt war, 
konnte dieses Merkmal als das untriiglichste aller uber diesen Punkt existie- 
renden Angaben erkannt werden. Fur spatere Stadien erkannte man auf den 
ersten Blick die Trachtigkeit an dem grossen Bauchumfang. Tauschungen 
war man trotz allem immer noch ausgesetzt; hauptsachlich konnte man sich 
daruber streiten, ob ein Individuum sich nur voll Wasser gesogen habe, oder 
ob es wirklich schon auf dem Stadium angelangt sei, wo der Dotter auf- 


gezehrt ist. Jene Tiere waren meistens solche, die eben ihre Jungen abgelegt 
hatten. 

Uber das Material, das zu dieser Arbeit verwendet wurde, habe ich eine 
Tabelle verfertigt, aus der die Zahl der Larven in den beiden Uteri, die 
Korperlange und Vorderbeinlange der Larven und der Ort des Vorkommens 


der Muttertiere ersichtlich ist. Ich fuhre hier nur die Individuen auf, die fur 
diese Arbeit in Betracht kommen: 

Die Larven eines Muttertiers wurden fortlaufend numeriert. Der hori- 
zontale Strich trennt sie aber so, dass die ther diesem Strich stehenden 
Nummern den Larven aus dem rechten Uterus angehoren und die darunter 
denen aus dem linken. Diese Tabelle gestattet auf diese Weise einen klaren 
Uberblick tuber die Zahl und Zugehérigkeit der Larven zu dem einen oder 
andern Uterus. Diesbeztiglich fallen einige Nummern besonders auf; so bildet 
Nr. 27 einen wohl vereinzelt dastehenden Fall. In jedem Uterus kommen 
drei Larven vor, von denen aber einzelne deutliche Reduktionsspuren zeigen. 
Ebenso interessant und selten durften die Verhaltnisse von Nr. 29 sein, wo 
im selben Uterus zwei gleich gut entwickelte Larven liegen. Die Verhaltnisse 
von Nr. 39 scheinen sehr verstandlich zu sein und eine haufigere Erscheinung 
darzustellen als die eben angegebenen Falle von mehr als zwei Larven. Es 
ist begreiflich, dass infolge Platzmangels das eine von zwei in einem Uterus 
liegenden Individuen zu einem Monstrum auswachsen muss. 

Sehr beachtenswert sind auch die Gréssenverhaltnisse von Nr. 16. Diese 
Differenz in der Korper- und Vorderbeinléinge konnen wir nicht anders 
beurteilen, als dass die Geschwisterlarve von Nr. 1 schon abgestossen wurde, 
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Need. | Vorderbeinlange K6rperlange 


der Larven der Larven Funddatum 


Fundstelle 


4.5 mm 25,7 mm 9 6 25 


Matt 


mm 22.2 mm 


Matt 


to 


| 
| 
| 
4 | | | K.— Kl. Off.3 
| 
| 


mm 34,5 mm 25 Matt 
| I 7.2 mm 25,0 mm 9 © 2 Matt 
2 | 6,5 mm 28,. mm Matt 


2 | 7.3 mm 36,4 mm 


Matt 


I 6,, mm 


.— kl. Off. 


Matt 


2 | 4,2 mm 21,4 mm 


I mm 


48,, mm 
16 


| 
26,1. mm | 
| 
| 
| 0.9 25 


2 mm 


Matt 


2 mm mm 
19 6 7 25 
6,2. mm 31,8 mm 


Matt 


mm mm 


3; nm 30.6 mm 


Matt 


mm mm 


mm 


mm 


Matt 


mm mm 


mm | 37 mm 


Matt 


mm mm 


mm mm 


mm 
mm 
3 Inm 


mm 
mm 
mm 


to 


ui 


10,4 mm 14 8 
mm 


Nm mm 


Matt 


mm 


mm 


3; mm mm 


Matt 


4 mm | 28.6 mm 14 8 25 
mm mm 


3 mm | 36,. mm 3.35 


Matt 


Matt 


mm 


» mm 


| 
2 mm | x mm 


Matt 


mm 


mm 


| 3 mm mm 


Matt 


. d. M. T.= Nummer des Muttertieres. 
Nr. d. L. = Nummer der Larve. 
.. — Kl. Off. = Kopf bis Kloaken6ffnung. 
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Vorderbeinlange K6rperlange 


dae Funddatum | Fundstelle 


mm 17,. mm 


Matt 
mm 16,. mm 


mm 2353 


Matt 


14,5 
15,7 


mm 20,7 


Matt 


Matt 


mm 22,3 


mm 2,0 : 
3 | Britterwald 


mm 33,9 


mm 24,6 


Matt 
mm 26,7 


Matt 
mm 


7,6 mm 
Monstrum Matt 


bevor die andere fertig ausgebildet war. Die Wanderung der Eier in den 
leeren Uterus fand sofort statt und die Befruchtung folgte ihr auf dem Fusse 
nach. Wir haben es hier mit einer zeitlichen Differenz im Entwicklungsbeginn 
der beiden Larven in den beiden Uteri zu tun. Wahrend in diesem Fall die 
Entwicklungsdifferenz aber nur sehr klein erscheint, lassen die Verhaltnisse, 
wie sie bei Nr. 2, 33 und 38 vorliegen, schon auf gréssere Zeitinterwalle 
schliessen. Immerhin steht es nicht fest, ob in diesen drei Fallen uberhaupt 
ein zweites Individuum zur Entwicklung gekommen ware bis das eine fertig 
entwickelt war, denn die Entwicklung einer einzigen Larve fur beide Uteri 
liegt ganz im Bereich der Moglichkeit. Der zweite Uterus war in den drei 
vorliegenden Fallen leer. 

Die Molqe-alpestris-Larven sammelte ich teils in den Bachen und Tum- 
peln des Grabserriedes (Grabs, Kt. St. Gallen), teils ztichtete ich sie im 
Vivarium des Zoologischen Institutes der Universitat in Zurich. Eine Be- 
stimmung der Larven, die ich im Freien einfing, war notwendig, weil mehrere 
Molcharten nebeneinander vorkommen. Die Tiere, die ich zur Zucht verwen- 
dete, fing ich im trachtigen Zustand ein und liess sie laichen. Der Laich, den 
ich im gleichen Gefiiss liess, in dem die Muttertiere lebten, ging zugrunde. 
Er wurde ohne Ausnahme von einem Pilz befallen und kam uber die ersten 
Entwicklungsstadien nicht hinaus. Nach dieser Erfahrung, die mir zwar aus 


* Nr. d. M. T. = Nummer des Muttertieres. 
2 Nr. d. L. = Nummer der Larve. 
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der Literatur bekannt war, brachie ich den Laich sofort nach der Ablage in 
eine Glasschale mit frischem Wasser, das ich dann jeden Tag teilweise er- 
neuerte. Auf diese Weise konnten die Larven ohne Mthe aufgezogen werden. 

Die Salamandra-maculosa-Larven fing ich teils in den Bachen der Um- 
gebung von Zirich, teils entnahm ich sie den Uteri trachtiger Tiere, die ich 
mir von einer Tierhandlung in Berlin zuschicken liess. Es durfte interessant 
sein, die Zahl der Larven in den beiden Uteri zu kennen, da nach Literatur- 
angaben die Durchschnittszahlen grossen Schwankungen unterworfen sind. 


In den Uteri von Nr. 1 befanden sich 23 Stiick. 


22 
” ” ” ” ‘ ” ” ” 


2y 
» 5 ” » 29 


In den Muttertieren von Nr. 2, 6 und 11 war die Zahl derart gering, dass 
sie uns erst glaubwurdig erscheint, wenn man weiss, dass die Larven schon 
schlupfreif waren und infolgedessen ein Teil derselben wahrscheinlich schon 
abgelegt worden war. Die Zahl der Larven in den beiden Uteri ist aber trotz- 
dem grossen Schwankungen unterworfen. Als Mittelzahl durfte nach dieser 
Tabelle 29-—30 angenommen werden. Diese Zahlen stehen weit hinter den 
in der Literatur amgegebenen zuruck. Ich numerierte die Larven ganz genau 
gleich wie die von Salamandra atre. 

Um die Angabe der Korper- und Vorderbeinlange einer jeden fiir diese 
Arbeit verwendeten Larve umgehen zu konnen, benutzte ich die genau gleiche 
Bezeichnungsweise, wie sie in der Tabelle angegeben ist. So wurde z. B. die 
Larve des linken Uterus des Muttertieres Nr. 3 mit 3/2 bezeichnet. Diese 
Bezeichnungsweise ist unter jeder Figur uber die Entwicklung des Sternums 
und Schultergiirtels von Salamandra atra zu lesen, so dass aus der Tabelle 
dann ohne weiteres die Langenmasse und die Uterusverhaltnisse entnommen 
werden kénnen. 

Die Fixierung und Farbung war durch die Arbeit von DE VILLIERS 
(1922) gegeben. Die Sublimatfixierung und die Dreifachfarbung mit Borax- 
karmin, Bismarckbraun und Bleu de Lyon in der Art, wie sie DE VILLIERS 
in seiner Arbeit angab, lieferte vortreffliche Ergebnisse. Ich versuchte noch 
andere Fixierungs- und Farbungsmethoden, deren Resultate aber bei weitem 
nicht an die der obigen grenzten. Auch die Aufheilungsmethode, wie sie 


50 


; 
7 
4 
i 
3 
VOLe 

1O 

: 
= 
- 


DER BRUSTSCHULTERAPPARAT DER URODELEN 


SLOTOPOLSKY (1921) anwandte, probierte ich aus, ohne sie aber fiir meine 
Arbeit verwenden zu konnen, da die Stadien, die fiir mich in Betracht kamen, 
hauptsachlich dem mesenchymatésen und jungknorpeligen Zustand ange- 
horten. 

Die Fig. 2, 6, 7, 8, 10, 11, 12, 13 u. 14 wurden mit dem Embryograph 
gezeichnet und 20mal vergrossert, Fig. 3 u. 36 mit dem Apparat von E. Leitz 
zum Zeichnen und Demonstrieren projizierter Bilder n. Edinger mit Okular 
3 und Objektiv 3 von E. Leitz, Fig. 4, 5 u. 9 mit demselben Apparat und 
mit der Optik: Comp. Okul. 6 n. Zeiss und Objektiv 3 n. Leitz, Fig. 30—35 
und 37—44 wurden mit demselben Apparat und mit der Optik: Okular 6 rn. 
Zeiss und Objektiv 7 n. E. Leitz verfertigt. 


2. DIE ALTERSBESTIMMUNG DER LARVEN. 


Die Angabe des Alters der untersuchten Objekte ist in einer ontogene- 
tischen Arbeit unerlasslich, da durch sie manche Tatsache der Entwicklungs- 
geschichte eines Individuums eine besondere Beleuchtung erfahren kann. 
Denken wir beispielsweise an die Beobachtungen, die Braus und GOETTE 
uber die Entwicklung des Anuren-Schultergtrtels machten. Diese wurden ein- 
ander ohne Kenntnis des Alters der Untersuchungsobjekte diametral gegen- 
uberstehen. 

Es scheint Tradition zu sein, die Korperlange als Masstab des Alters auf- 
zufassen. Wenigstens ist sie in den meisten ontogenetischen Arbeiten uber 
den Schultergiirtel der Amphibien als alleiniges Merkmal angegeben worden. 
De VILLIERS (1922) hat die Entwicklung der ausseren Form der Extremi- 
taten in Beriicksichtigung gezogen und damit entschieden einen grossern Ge- 
nauigkeitsgrad in der Beurteilung des Alters erreicht, als dies auf dem Wege 
der Korpermessung moglich ist. Letztere ist schon lange als nicht einwand- 
frei taxiert worden. So haben Jorpan (1888) und WIEDERSHEIM (1892) 
auf die Unzulanglichkeit solcher Altersbestimmung aufmerksam gemacht. 
Beide geben die Umwelt-, Nahrungs- und Temperaturverhaltnisse als die 
ursachlichen Faktoren in der Differenzierung zwischen Korperlange und 
Alter an. Diese Begriindung scheint sehr einleuchtend und erhalt bis zu einem 
gewissen Grad eine Stiitze durch die Untersuchungen von Amphibienlarven, 
die eine Zeitlang vor der Fixierung hungerten. Die Tiere waren nicht so lang 
wie solche Individuen, die genigend Nahrung genossen. Obschon die Alters- 
angabe durch Koérpermessung als mangelhaft erkannt wurde, ist sie doch 
nicht verdrangt worden. Der Grund eines solch unwissenschaftlichen Ver- 
haltens liegt in der Schwierigkeit, ein besseres Mittel zu finden. 

Bei Salamandra atra Laur. und Salamandra maculosa Laur. scheint der 
schon langst begangene Weg ohne Bedenken zum Ziele zu fithren. Diese Tiere 
leben bis zur Erreichung des ganz oder fast ausgebildeten Brustschulterappa- 
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rates im Uterus, sind den Unbilden der Umwelt, Nahrungssorgen und Tem- 
peratureinfliissen nur indirekt ausgesetzt. Die Larven der viviparen Sala- 
mandra atra ernahren sich in ihrer ersten Entwicklungsphase von den zer- 
fallenen Eiern im Uterus, die nicht zur Entwicklung gelangen. Neben diesem 
Nahrungsbrei, der Embryotroph genannt wird, befindet sich noch eine An- 
zah! Abortiveier im caudalen Teil des Uterus. Das zur weitern Entwicklung 
bestimmte Ei ist durch eine machtige Gallerthulle von den mit einer drei- 
bis viermal dunnern, gleichartigen Hille versehenen Abortiveiern gut zu 
unterscheiden. Letztere unterscheiden sich ihrerseits vom Embryotroph durch 
eine vollzogene Befruchtung und das Durchlaufen der ersten Furchungs- 
stadien. Nachher zerfallen sie und dienen dem jungen Embryo ebenfalls als 
Nahrung. Uber die Zahl der Abortiveier herrscht keine Ubereinstimmung. 
Einige behaupten, es werde nur ein einziges Ei befruchtet, andere vier, wieder 
andere elf bis zwolf. Diese Frage kann nur durch mikroskopische Unter- 
suchung gelost werden. Es mussen die ersten Furchungsstadien genau fest- 
gestellt werden konnen, um zu einem sichern Schluss zu kommen. Tatsache 
ist, dass mehr als ein Ei befruchtet wird, denn wie schon bemerkt, habe ich 
in einem Tier sechs Embryonen gefunden. In jedem Uterus waren es drei, 
und in drei Fallen fand ich zwei in einem Uterus. Zur normalen Entwicklung 
kommt in der Regel nur eins in jedem Uterus, die andern wachsen, falls sie 
nicht zerfallen, zu Monstrositaten heran. SCHWALBE (1896), KAMMERER 
(1904) und HirzeL (1909) teilen auf Grund solcher Beobachtungen die 
Embryonen ein in: 

1. Den Hauptembryo. Das ist der zur Vollendung seiner Entwicklung ge- 
langende, lebensfahige Embryo, der bei Sa/amandra atra normalerweise als 
einziger in einem Uterus vorkommt. 


ts 


. Die Abortivembryonen. Dies sind mehr oder weniger fortgeschrittene, 
meist verkruppelte Embryonen (KAMMERER). HirzeEv fasst diesen Begriff 
weiter, wenn er sagt: ,,Alle die in den Uterus gelangten Eier, die in Fur- 
chung ubergegangen sind, aus denen aber kein normaler, zu extra-uterinem 
Leben befahigter Embryo resultiert, werden Abortivembryonen genannt.‘ 


Abortiveier und I:mbryotroph dienen dem Hauptembryo zur intra-ute- 
rinen Ernahrung. Solange er noch nicht befahigt ist, diesen Nahrungsbrei 
aufzunehmen, zehrt er vom Dotter des eigenen Eies. Nachher nimmt er die 
Nahrung durch Mund und Kiemen auf. Wahrend dieser Zeit ist der Embryo 
in einen Dotterknauel eingewickelt. Der Kopf ist kaum daraus zu losen. Ist 
aller Dotter in den Darm aufgenommen, so gewahrt der Embryo einen An- 
blick wie eine Froschlarve im Stadium maximaler Ausdehnung des Spiral- 
darms. Ein Unterschied liegt in den Kiemen, die bei Salamandra atra eine 
betrachtliche Lange erreichen. SCHWALBE hat nach der Nahrungsaufnahme 
verschiedene Grade des Alters unterschieden: 
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. Embryonen 1. Grades (E 1) befinden sich innerhalb der im Eileiter ge- 
bildeten Hiillen. 

. Embryonen 2. Grades (E 2a) liegen frei innerhalb des aus den ubrigen 
zerflossenen Eiern stammenden, reichlich vorhandenen Dotterbreies. | 


. Embryonen 3. Grades (E 2b) wie E 2a. Der Dotter ist aber nur noch 
sparlich vorhanden in Form eines im Vergleich zum Uterusvolumen klei- 
nen Dotterballens. 


D. Embryonen 4. Grades (E 3). Der Dotterbrei ist ganzlich verschwunden. 


Diese Altersbestimmung hat den Nachteil, dass sie in bezug auf die Ent- 
wicklung des Schultergiirtels zu grosse Intervalle der Entwicklungsstadien 
umfasst. Die Entwicklung des Sternums fallt beispielsweise fast ganz in das 
zweite Stadium, wahrend die wichtigsten Entwicklungsphasen des Schulter- 
gurtels dem ersten angehoren. Es ist dabei notwendig, auf die Schwankungen 
in der teilweisen bis volligen Aufnahme des Embryotrophs durch den Embryo 
aufmerksam zu machen. Sie kann von der verschiedenen Menge des Dotters 
und von der Ausbildung eines oder mehrerer Embryonen im Uterus herrthren. 

Mir scheint die Vorderbeinlange fiir die Entwicklung des Schultergurtels 
das geeignete Mass zu sein, weil die vordern Extremitaten im Zusammenhang 
mit dem Giirtel stehen und einen gewissen Einfluss auf diesen austiben. 
Immerhin muss gesagt werden, dass die Vorderbeinlange relativ zur Korper- 
lange ebenso grosse Schwankungen aufweist. In den folgenden Tabellen habe 
ich die Tiere eingeordnet nach ihrer Vorderbeinlange, nach ihrer Korper- 
lange und drittens nach den Entwicklungsstufen des Brustschulterapparates. 
Dabei habe ich nur die Larven berticksichtigt, bei denen die Anlage des Zono- 
skeletts schon erkennbar war. 

Aus dieser Tabelle sind die Schwankungen in der Vorderbein- (V. B. Lg.) 
und Korperlange (K. Lg.) in bezug auf die Entwicklungsstufen (Entwick. St.) 
des Brustschulterapparates leicht zu ersehen. Obschon diese Tatsache schon 
wiederholt festgestellt worden war, mangelte das Beweismaterial bis jetzi 
dazu. Die diesbeziiglichen Schwankungen sind in den ersten Entwicklungs- 
stufen sehr klein, so dass die Organisationsstufe durch die Angabe der Vor- 
derbein- und Korperlange ziemlich genau ausgedrtckt wird. Von einem ge- 
wissen Entwicklungszustand k6nnen sie fur die Angabe des Alters nicht mehr 
ernsthaft in Betracht kommen. Die Larven 3/2, 2/1, 3/1, 28/2, 14/2 und 
19/1 weisen unter sich solche Schwankungen in den Langenmassen und den 
Entwicklungsstufen auf, dass man diese gar nicht fur moglich halten sollte. 

Es mag sein, dass in diesem Alter die Aufnahme des Dotters bei einigen 
ganz, bei andern teilweise stattgefunden hat. Durch die Anderung in der Art 
und Weise der Ernahrung konnte dann ein vortbergehender Stillstand in der 
Entwicklung eingetreten sein, wahrend die Larven, die noch uber Dotter ver- 
fiigen, ihre Entwicklung fortsetzen. Der Stillstand tritt in diesem Fall dann 
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Einrcihung der Larven: 


I. Nach d. Vorderbeinlange}} II. Nach d. Kérperlange III. Nach d. Entwickl.-St. 


Nr. d.|__Nr. d. Larven Nr. d.|___Nr. d. Larven d.| Nr. d.| V. B. K. 
M.T. 2 3 WM.Te] « | 2 | 3 YM. Lary. 


26 
34 


| 29,4 | 


spater ein. Zur Erklarung dieser Tatsache fallen aber wieder der Platzmangei 
und die Ernahrung von mehr als einem Individuum in einem Uterus am 
meisten in die Wagschale. Wie schon betont wurde, ist dies bei Salamandra 
atra keine Seltenheit. 

Diese Schwankungen machen eine Angabe des Alters durch die Korper- 
oder Vorderbeinlange ziemlich wuberflussig. Es ist notwendig, nach einem 
andern Weg zu suchen, der uns zuverlassiger uber das Alter einer Larve 
orientiert. Es ware vielleicht moglich, anhand der Dotteraufnahme kleinere 
Entwicklungsstufen zu unterscheiden, als dies SCHWALBE getan hat. Dann 
konnte uns dort ein Mittel erwachsen, das viel brauchbarer ware als die An- 
gabe der Korper- und Vorderbeinlange. Die Langenmasse im allgemeinen 
scheinen mir zur Verifizierung des Alters sehr unzutreffend, da die Grosse 
eines Tieres in seiner Ontogenie nur bis zu einem gewissen Grad mit seiner 
Entwicklungsstufe in Zusammenhang steht. Mit dieser Messungsmethode 
wird es immer Schwankungen geben, auch bei Tieren, die nicht solch un- 
konstanten Entwicklungsbedingungen unterworfen sind wie die Amphibien 
im allgemeinen. | 


T. = Muttertier. 
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3.. DIE ENTWICKLUNG DES SCHULTERGURTELS VON SALA- 
MANDRA ATRA LAUR. 


Die erste Anlage des Schultergirtels ist auf einem Stadium zu finden, 
wo die Extremitatenknospen noch keine bestimmte Differenzierung zeigen. 
In diesem Alter sind schon diffuse Kernanhiufungen dorsal und ventral da- 


von zu erkennen. Sie stehen in Zusammenhang mit den Extremitatenknospen, 
die wenig latero-ventral von den Vornierenkanalchen liegen. In der Folge wer- 
den die Anlagen durch einen grossen Kernreichtum deutlicher. Bald erkennt 
man die Schultergurtelteile deutlich in ihren gegenseitigen Lagerungsverhalt- 
nissen. Die Extremitatenknospen, in denen sich bald der Humeruskopf als 
Kernagglomeration herausschalt, sind ein betrachtliches Stick ventral gewan- 
dert, haben aber ihre definitive Lage noch nicht erreicht (Fig. 30). Die Sca- 
pula und das Coracoid entstehen nicht auf der gleichen Hohe. In Quer- 
schnitten, die in cranio-caudaler Richtung aufeinanderfolgen, erscheint zuerst 
die Scapula, und zwar ihre cranio-dorsale Ecke, auf der Hohe der Vornieren- 
kanalchen, die stark entwickelt sind und gegen die Epidermis vorbuchten. 
Von hier dringt sie als schmales, kernreiches Mesenchymbandchen in einem 
caudo-ventralen Verlauf gegen den Humeruskopf hin, berthrt aber mit der 
caudo-ventralen Ecke den cranialen Rand der Gelenkpfanne nicht, sondern 
tritt mit ihr durch ein horizontal gelagertes Mesenchymblastem in Verbindung. 
Der Humeruskopf hebt sich auf diesem vorknorpeligem Stadium schon deut- 
lich aus der friiher einheitlichen Verbindung mit den Schultergiirtelteilen 
heraus. E1 befindet sich am lateralen Rand des vorhin genannten horizontal 
gelagerten Mesenchymstabchens. Dieses setzt sich auf der medialen Flache 
des Humeruskopfes fort und steht in homokontinuierlicher Verbindung mit 
dem in ventro-medialer Richtung abgehenden kernreichen Gewebe (Fig. 30). 
Dieses stellt das Coracoid im vorknorpeligen Zustand dar. Es bildet eine 
schmale, leicht gebogene Spange, die mit der konkaven Seite cranialwarts 
gerichtet ist und im glenoidalen Teil die grosste Breite crreicht. Die mediale 
Spitze ist stark cranialwarts gebogen und ist noch weit von der Linea alba 
entfernt. In dem dichtkernigen Gewebe lagert sich dann Knorpelgrundsub- 
stanz ab. Auf diesem Stadium ist das Procoracoid schon deutlich als eine 
cranialwarts geiegene Wucherung des horizontal in der Korperwand gele- 
genen Stabchens zu sehen. Die Reihenfolge in der Anlage der Schultergirtel 
ist folgende: 1. Scapula, 2. Coracoid und 3. Procoracoid. Wahrend die 
Scapula und das Coracoid fast gleichzeitig angelegt werden, ist die zeitliche 
Differenz in der Anlage von Coracoid und Procoracoid grosser. 

GoetTE (1877) beschreibt die Entstehung des cranio-ventralen Astes 
von der Scapula aus. Nach meinen Beobachtungen ist es fraglich, ob man 
das horizontale Blastem, das die Scapula mit der Coracoidanlage verbindet, 
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dem dorsalen oder dem ventralen Schultergirtelteil zurechnen will. Die Ge- 
lenkhohle trennt die Scapula nicht vollstandig vom Coracoid, wie es GOETTE 
angibt, sondern es besteht eine homokontinuierliche Verbindung im Vor- 
knorpelstadium zwischen diesen beiden Skelettelementen. Es kann deshalb 


EOE 


¢ 


Fig. 30. Querschnitt durch die erste Anlage des Coracoids der Salamandra-atra-Larve 
26/2. Co., Coracoid, das sich in die Membran, Me., fortsetzt, die die Grundlage des 
Schultergiirtels bildet; h. Mes., horizontales Mesenchymblastem, das auf der medialen 
Flache des Humeruskopfes, H.K., in Verbindung steht mit dem Coracoid, V. Sc. Co.; 
M. spc., erste Anlage des Musculus supracoracoideus. 

nicht von einer alleinigen scapularen Bildung des Procoracoids gesprochen 
werden. Wenn diese Herleitung des cranio-ventralen Fortsatzes auch nahe 
liegt, so k6nnen auf Grund der Verbindung der Scapula mit dem Coracoid 
im Vorknorpelstadium auch coracoidale Elemente im Procoracoid gesucht 
werden (Fig. 30). Das Procoracoid ist eine gemeinsame Bildung der Scapula 
und des Coracoids. 

‘Die weitere Entwicklung dieser Schultergurtelteile beruht dann auf den 
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Wachstumsverhaltnissen. Das Coracoid wiachst nach vorn und gegen die 
Mitte, indem es neue Knorpelsubstanz in das kernreiche Gewebe der Um- 
gebung ablagert. Das Procoracoid wachst in die Lange und Breite, bis es 
seine normale Grosse erreicht hat. Das Foramen supracoracoideum wird durch 
Umwachsung von Knorpel eingeschlossen. 

Aus dem ersten deutlich erkennbaren Entwicklungszustand des Schulter- 
gurtels, wie er oben beschrieben wurde, konnte geschlossen werden, dass die 
Ausbildung des Schultergurtels bis zu seiner fertigen Form und Grosse auf 
dem Wege der fortschreitenden Ausdehnung der Knorpelgrundsubstanz zu- 
stande komme. Auf diese Weise haben alle Autoren bis auf Braus (1909 
und DE VILLIERS (1922) die Entwicklung der einzelnen Teile des Schulter- 
gurtels geschildert. BRAUS (1909, 1919) arbeitet mit allem Nachdruck auf die 
Erkenntnis des Irrtums hin, dass die Verknorpelung keinen grossen Wert in 
der Beurteilung der Entwicklung eines Skelettelements beanspruchen darf. 
Es ist nur eine Manifestation von einer schon vorhandenen, technisch nicht 
so gut erkennbaren Gewebsart. Diese Tatsache hat er nicht nur mit der ex- 
perimentellen, sondern auch mit der mikrotechnischen Untersuchungsmethode 
feststellen konnen. 

Der erste Punkt, der mir in der Entwicklung des Schultergurtels nach 
dem Prinzip der GortrEschen Auffassung unklar blieb, pragt sich in folgen- 
der Fragestellung aus: Wie geht das Wachstum der dichtkernigen ersten 
Coracoidanlage durch Ablagerung von knorpeliger Grundsubstanz bis zur 
fertigen Ausbildung des ventralen Schultergirtelteils vor sich? Schreibt man 


dem Verknorpelungsprozess jenen grossen Wert zu, wie es GOETTE getan hat, 


sO mUssen wir uns mit der oben angefuhrten Angabe der Entwicklung des 
Schultergurtels betriedigt erklaren. Eine Anzahl fur die Deutung des Schul- 
tergurtels wichtiger Punkte muss dann ubergangen werden, wie es GOETTE 
getan hat. Uber die Herkunft der Membrana coracoidea erfahren wir von 
GoETTE nichts. Uber die Bildung der Membrana sterno-coracoidea, ,,der 
Membran, die von den Epicoracoiden herkommt“, ist wohl der Schwierigkeit 
der Beobachtung wegen nichts gesagt worden. 

Auf dem ersten Stadium der Entwicklung des Schultergurtels, wo die 
Scapula und das Coracoid nur durch diffuse Kernanhautungen erkenntlich 
sind, kann eine Membran beobachtet werden, die von der dorsal gelagerten 
ersten Anlage des Zonoskeletts gegen die Mediane verlauft und durch die 
wenig differenzierte Linea alba mit einer entsprechenden Membran auf der 
andern Seite in Verbindung steht. Diese Verbindung des Schultergtrtels mit 
der Linea alba ist GOETTE auch bekannt. Er hat sie aber erst auf einer spatern 
Entwicklungsstufe beobachtet. Seine Beschreibung uber den Verlauf dieser 
Membran lautet folgendermassen: ,,Die noch entfernten Knorpelplatten 
(Coracoide) sind durch eine Membran verbunden, die dorsal vom Bauch- 
muskel durchzieht und in der Linea alba endigt.“‘ Auf dem oben beschriebenen 
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Stadium war der Bauchmuskel noch nicht vorhanden. Das ganze subepider- 
male Gewebe in der ventralen Region der Bildungsgegend des Schultergiirtels 
glich einer bindegewebigen Masse ohne irgendwelche Difierenzierung. 

Die obige Membran stellt die jiingste Anlage des Schultergiirtels dar. 
Darin konnen wir eine vollstandige Homologie mit der ersten Anlage des 
Anuren-Schultergiirtels nach Braus feststellen. Bevor sich Knorpelgrund- 
substanz in dieser Membran ablagert, wird sie an den oben beschriebenen 
Stellen, den Grtlichkeiten des ersten Auftretens von Vorknorpelgewebe, kern- 
reich. Auf welche Weise die mit sparlichen Kernen besetzte Membran plotz- 
lich einen solchen Kernreichtum bekommt, kann ich nicht erklaren. Dic 
zwei Wege der Kernwanderung oder der Teilung der in der Membran vor- 
handenen Kerne stehen zur Erklarung offen. Es ist aber einmal wichtig, auf 
die Kernanhaufung bei der Entstehung irgendeines Organs aufmerksam zu 
machen. In wenigen Fallen ist eine Erklarung dieser haufigen Erscheinung 
unternommen worden. BrAus (1909) hat sie durch die Annahme einer Deter- 
mination zu erklaren versucht. Er hat es bis zu einem gewissen Grad mit 
seinen Transplantationsversuchen bewiesen. Wenn er einen Teil des Schulter- 
gurtels von Bombinator mit den Extremitaiten wegschnitt, so bildeten sich aus 
der zuriickgebliebenen, fur die Anlage des Schultergtirtels bestimmten Region 
dennoch die erganzenden Teile. Ist wirklich eine solche Determination vor- 
handen, so missen viele bisher wichtige Punkte in der Entwicklung des 
Schultergurtels im allgemeinen als ganz nebensachlich taxiert werden. Der 
Streit uber die primare Anlage der Extremitaten und der sekundaren des 
Schultergurtels oder umgekehrt erhalt mit einem Schlag eine sekundare Be- 
deutung, da der Schultergtirtel dann eine autochthone Bildung ware, d. h. 
eine determinierte. Und ebenso hatte die Reihenfolge der Entstehung der ein- 
zelnen Teile und deren Lokalisation ihre Bedeutung eingebusst. 

Daran ist aber nicht zu ritteln, dass die spatere Differenzierung des 
Schultergurtels die obige Membran als Grundlage besitzt. Diese verknorpelt 
nicht in ihrer ganzen Ausdehnung, sondern bleibt zwischen Procoracoid und 
Coracoid als Membrana coracoidea bestehen. Sie ist also gar nichts anderes 
als ein unverknorpeltes Skelettelement, das denselben entwicklungsgeschicht- 
lichen und vergleichend-anatomischen Wert beanspruchen darf wie die sie 
umschliessenden Knorpelstticke. Dass sie verknorpeln kann, bezeugen die von 
GOETTE und WIEDERSHEIM an Cryptobranchus und von WIEDERSHEIM und 
GEGENBAUR an Siren gemachten Becbachtungen. Bei diesen Arten sind die 
sonst freien Enden der ventralen Aste durch eine Knorpelspange verbunden. 
Der Membrana coracoidea wurde die oben angefuhrte Bedeutung zuerst von 
GEGENBAUR (1865) zugeschrieben. 

Wie bildet sich nun die Membrana sterno-coracoidea? Aus dem ana- 
tomischen Teil uber die. Urodelen ist uns bekannt, dass diese Membran die 
Coracoidplatten verbindet. Ebenso wissen wir, dass die fibrose Platte, aus 
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der der Schultergirtel hervorgeht, mit der Linea alba in Verbindung steht. 
Die Coracoide wachsen von hinten nach vorn und nach der Medianen, wo 
sie sich treffen und schliesslich kreuzen. Die Linea alba ist eine sehnige Masse, 
die urspriinglich den ganzen Raum zwischen Peritonealepithel und der Cutis 
ausfuilt (Fig. 31). Spater wird sie in ihrer Machtigkeit etwas eingeschrankt 
durch den Musculus rectus externus und internus (Musculus interpectoralis, 
FURBRINGER), der auf der innern Fliche des Schultergirtels durchzieht. Die 
Spaltung des einheitlichen Musculus rectus abdominis erfolgt wenig hinter 
dem Schultergiirtel. Wenn die Coracoide in ihrem medialen Wachstum die 
Linea alba erreichen, stossen sie auf das fibrése Gewebe derselben. Die Cora- 
coide miissen, um sich in ihre arcifere Stellung zu begeben, dieses faserige 
3indegewebe vor sich herstossen. Das rechte Coracoid driickt die Fasern 
nach links und das linke driickt sie nach rechts. Dieser Vorgang ist sehr gut 
sichtbar. Die vor der Uberschiebung lockern Bindegewebsfibrillen, die sich 
nach wie vor an den Musculi recti befestigen, werden zusammengepresst. So 
bildet sich schliesslich aus der Sehnenmasse der Line alba ein membranartiges 
Gebilde, das nachtraglich sich mit einigen Fasern an die Coracoidspitzen an- 
heftet. Die Verbindung der Coracoide durch diese Membran ist ein sekun- 
darer Vorgang. 


Diese Art und Weise der Entstehung der Membrana sterno-coracoidea 
ubt ihre Wirkung auch auf die lamellenartigen medianen Coracoidenden aus. 
Sie werden durch den Gegendruck der zusammengedrangten Bindegewebs- 
fibrillen haufig gebogen, und zwar so, dass ihre umgebogenen Enden gegen- 


einander gerichtet sind. In dieser Umbiegungsart drickt sich ein Unterschied 
gegenuber andern gelegentlich vorkommenden Biegungen der Coracoide aus, 
die dann auf Storungen in der normalen Entwicklung des einen oder andern 
Teils des Brustschulterapparates beruhen (Fig. 4). Die Membran setzt sich, 
wie im anatomischen Teil ausgefuhrt wurde, an das Sternum an. Deshall 
nannte ich sie Membrana sterno-coracoidea. Sie ist eine Bildung der Linea 
alba. Ihre abweichenden Verhialtnisse vom normalen Zustand derselben vor 
und hinter dem Schultergirtel liegen in den Wachstumsvorgangen und Lage- 
rungsverhaltnissen der Coracoide begriundet. 

Die Verknocherung der Umgebung der Cavitas glenoidalis beginnt aus 
drei Knochenzentren, die sich auf die Schultergurtelteile folgendermassen 
verteilen: In der Scapula, dem Coracoid und dem Procoracoid tritt je ein 
Verknocherungspunkt auf. Die Scapula verknochert von diesen Teilen zuerst, 
ihr folgt das Coracoid nach und endlich schliesst die Knochenzone des Pro- 
coracoids die spater einheitliche Knochenplatte in der glenoidalen Region zu 
einem abgerundeten Ganzen. Die Scapula, das Coracoid und das Procoracoid 
zerfallen somit in einen knéchernen und einen knorpeligen Teil. Die Supra- 
scapula bleibt ganz knorpelig. 
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4. DIE ENTWICKLUNG DES METAZONALEN SKELETTELE- 
MENTS BEI DEN URODELEN IM ALLGEMEINEN. 


Das Sternum der Urodelen hat grosse Aufmerksamkeit auf sich gezogen. 
Das ist begreiflich, denn es tritt bei dieser Amphibiengruppe als nachweisbar 
phylogenetisch jiingstes Organ auf. Die urspriinglicheren Verhaltnisse der 
Rippen der Urodelen gegenitber denen der Anuren bergen gréssere Wahr- 
scheinlichkeit in sich, aus ihnen die Herkunft des Amphibien-Sternums phylo- 
genetisch zu ergriinden. In dieser Gruppe liegt der Schlussel zur Losung der 
wichtigen Frage iiber die Abstammung des Sternums. Obwohl den Urodelen 
von allen bedeutenderen Anatomen und Embryologen, die sich mit diesem 
Problem in der Vertebratenreihe beschaftigten, Aufmerksamkeit geschenkt 
wurde, fand die Losung der Frage uber die Abstammung des metazonalen 
Skelettelements doch keinen weiteren Aufschluss, als er uns von den Anuren 
her bekannt ist. Diese Tatsache hat teilweise ihren Grund in der Unter- 
suchungsmethede der fruhern Autoren. 

Das Sternum der Urodelen ist ein physiologisch bedingtes Organ, d. h. 
von der Lokomotion abhangig. Es ist ferner von den Lagerungsverhaltnissen 
der Larven im Uterus (Salamandra atra und Salamandra maculosa), den 
Druck- und Zugverhaltnissen der Muskulatur und der gegenseitigen arciferen 
Coracoidstellung abhangig. Als Hauptfaktor in den Schwankungen der Ent- 
wicklung dieses Skelettelements muss die Muskulatur angesehen werden. 
,,Dieses Organsystem zeigt, wie sich BUTSCHLI (1910) im seinen Vorlesungen 
uber vergleichende Anatomie ausdruckt, .,eine besondere Anpassungsfahig- 
keit an die Bewegungsbedurfnisse der einzelnen Formen und daher auch 
eine grosse Wandlungsfahigkeit, sowie Spezialisierung zu besonderen 
Leistungen.“* Die Wandlungstahigkeit dieses Organsystems spielt in der Ent- 
wicklung des metazonalen Elements eine besondere Rolle. 

In einem Fall (Fig. 4) konnte ich beobachten, wie sich der Musculus 
pectoralis in Abwesenheit der einheitlichen Sternalplatte, in deren Mitte er 
normalerweise inseriert, an die an Stelle des Sternums gebildeten paarigen 
Mesenchymstreifen ansetzte und das linke Coracoid ventral und seitlich um- 
bog, so ein Bild schaffend, das an die Entwicklung der Blattchen bei Bombi- 
nator erinnert. Die einheitliche Sternalplatte konnte sich infolge Bildungs- 
hemmungen im Uterus nicht entwickeln. Das Individuum, das hier in Betracht 
kommt, gehort der Spezies Salamandra atra Laur. an, hat eine Vorderbein- 
lange von 6,1 mm und eine Korperlange von 29,4 mm. Dieses Individuum lag 
im selben Uterus mit einer ungefahr gleich gross entwickelten Larve. 

Uber die Druckverhaltnisse wahrend des intra-uterinen Lebens und die 
Einflisse der gegenseitigen Lagerung der Coracoide verweise ich auf die 
obigen Ausfuhrungen (S. 153 u. #f.). 
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Aus diesen Griinden ist es notwendig, eine méglichst grosse Anzahl von 
Individuen in den verschiedenen Altersstadien zu untersuchen. Erst dadurch 
kann die normale [:ntwicklung festgestellt werden. Dies ist von den Autoren, 
die sich hauptsachlich mit der Entwicklung des Urodelensternums beschaf- 
tigten, unterlassen worden. Daraus sind teils die gegenseitigen Abweichungen 
in den Ansichten abzuleiten. 

Das Urodelensternum wird von den Autoren folgendermassen _her- 
geleitet : 

1. Das Sternum ist costalen Ursprungs (GEGENBAUR, 1865, WIEDERSHEIM, 
1892, GOpPERT, 1806). 
2. Es ist teils costalen, teils zonalen Ursprungs (GOETrE, 1877). 

Bekanntlich entsprechen die Urodelenrippen den obern Fischrippen ; denn 
sie zeigen ein ganz anders Verhalten in bezug auf die ventrale Muskulatur 
als die untern Rippen (Pleuralbogen) der Fische. Diese liegen dem medialen 
Rand des ventralen Transversalseptums an. Jene verlaufen im aussern Teil 
der Septen. Die Rippen sind bei Urodelen langer als bei Anuren. Sie weisen 
aber in dieser Amphibiengruppe unter sich nicht gleiche Lange auf. Die 
Sacralrippen sind langer als die Rippen der Rumpf- und Schwanzregion. 
Diese Tatsache lasst uns zwei Moglichkeiten erwagen: 


1. Die Rippen haben sich in der Sacralregion verlangert. 


2. Die Rippen der Rumpf- und Schwanzregion sind kurzer geworden, wah- 
rend sie in der Sacralregion die urspriingliche Lange bewahrten. 

G6prPERT (1896), der diese beiden Méglichkeiten erwogen hat, spricht 
sich fiir die zweite aus. Die Rippen sind durch die Funktion als Aufhange- 
apparat des Beckens in dieser Region in ihrer Lange erhalten geblieben. In 
der Rumpf- und Schwanzregion haben sie sich verkuirzt. Als Symptome der 
Riickbildung der Urodelenrippe fasst GOrrerT die Knorpelreste der dorsalen 
Spangen im hintern Teil und die Verdtinnung der Rippen in der Rumpf- und 
Schwanzregion auf. Bei Menobranchus lateralis liegt noch ein ursprunglicher 
Zustand vor. Das Becken (Darmbein) und der Schultergurtel (Scapularteil) 
liegen tief. Die Rippen miissen deshalb, um in Verbindung mit der Gurtel- 
region zu treten, lang sein. Die Salamandrinen stellen hoher entwickelte Typen 
vor. Das Becken und der Schultergurtel dehnen sich weiter dorsalwarts aus, 
und damit halt eine Verkiirzung der Rippen Schritt. Daraus mussen wir 
schliessen, dass die Vorfahren der Amphibien lange Rippen besessen haben 
(mindestens so lange wie die jetzigen Sacralrippen), die sich in der phylo- 
genetischen Reihe verkirzten (GEGENBAUR und RuGE). Die vordern Rippen 
mussen sehr lang gewesen sein, denn die Lange nimmt von vorn nach hinten 
ab. Damit tritt eine Beziehung der Rippen zu den Sternalbildungen in den 
Bereich der Méglichkeit, wie sie GEGENBAUR und Ruce auf Grund GoETTE- 
scher Untersuchungsresultate angenommen haben. GOpPERT macht dann noch 
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folgende Uberlegungen: ,,Ist die Bildung des metazonalen Skelettelements 
aus Bindegewebe zu einem Stitzapparat wie ihn GOETTE im Hyposternum 
annimmt moglich, oder ist die Entstehung aus altern, ausgebildeten Skelett- 
stiicken wahrscheinlicher?‘ ,,Den Anfangen autochthoner Knochenbildung 
konnen wir keine funktionellen Werte oder nur sehr geringe zuschreiben. Im 
zweiten Fall aber erkennen wir bereits eine Leistungsfahigkeit des Organis- 
mus, die von leistungsfahigen Organen ausging.“ Das Stadium des hyalinen 
Knorpels verweist GOpprrt in die frie Epoche der Stammesgeschichte 
zuruck. 

Nach diesen Ausfiihrungen k6énnen die Sternalbildungen nicht in loco 
entstanden sein, sondern miissen mit primitiven Gebilden zusammenhangen. 
Solche sind mit Wahrscheinlichkeit die Rippen. Die Darstellung der Onto- 
genie des Sternums wird uns uber die costale oder zonale Herkunft dieses 
Skelettelements noch weitere Aufschlisse geben. 

Eine haufige Bearbeitung hat das Sternum von Salamandra maculosa 
Laur. erfahren. Salamandra atra Laur. ist ganz vernachlassigt worden, wohl 
aus der falschen Annahme heraus, die Sternumverhaltnisse der Salamandrinen 
seien allgemein konstant. Nach allen meinen Beobachtungen weist Salamandra 
maculosa in der Bildung des metazonalen Skelettelements grossere Differenzen 
auf als Molge alpestris Laur. und Salamandra atra. Meine Untersuchungen 
sind hauptsachlich an Salamandra atra Laur. durchgefthrt worden. 


A. Die Entwicklung des Sternums von Salamandra atra Laur. 


Die Entwicklung des Sternums von Salamandra atra Laur. konnen wir 
in zwei Etappen einteilen: 

1. die Entwicklung der einheitlichen, caudalen Sternalplatte ; 
2. die Entwicklung der Taschen. 

Die Coracoide sind bei einigen Individuen im Begriff, sich in der Me- 
dianen zu uberschieben, wenn die erste Anlage der einheitlichen Sternalplatte 
festzustellen ist. Bei andern sind sie voneinander noch weit entfernt. Diese 
Differenz glaube ich auf die kleinere oder grossere Dottermasse im Darm 
zuruckfithren zu mussen, also auf den verschiedenen Grad der Dotterauf- 
nahme. Ich fuhrte Schnitte durch die Brust- und Korperregion von Indi- 
viduen, die gar keinen Dotter im Darmlumen besassen. Der Darm war in- 
folgedessen im Querschnitt klein und die Leber bildete eine machtige Gewebs- 
masse, die den Darm hauptsachlich ventral umgab. Bei diesen Individuen 
schatzte ich die Uberschiebung der Coracoide am grodssten. Beim andern 
Extrem befand sich eine grosse Dottermasse im Darm, der aufgeblaht war 
und die Leber zusammendrickte. Sie legte sich in diesem Fall mit ihrer Peri- 
pherie ganz an das Peritonealepithel an; dadurch wurde dieses ausgedehnt 
und straff. Die Leber umgibt den prall gefullten Darm als relativ schmalen 
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Streifen auf der Ventralseite. Durch den Druck vom Darm her ist sie seitlich 
von diesem hinaufgedriickt worden bis auf die Hohe des ventralen Drittels 
und umgibt den Darm also auch lateral. Der Druck, der durch den Darm 
auf die Leber und das Peritonealepithel ausgetibt wird, pflanzt sich auf die 
Organe in der Bauch- und Seitenwand der Rumpfregion fort. Der Schulter- 


~ 
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Fig. 31. Querschnitt durch die caudalste Schultergtirtelregion der Salamandra-atra- 

Larve 2/1. Co., Coracoid, das die Bindegewebsmasse der Linea alba, Bgw. d. L.a., vor 

sich her schiebt; M.ni.&e., Musculus rectus internus und externus; M. p., Musculus 
pectoralis; Pig., Pigment; E., Epidermis; Le., Leber. 


gurtel wird also dadurch beeinilusst. Durch die Ausdehnung der ganzen 
Region werden die Ccracoide aus ihrer gegenseitigen Bertthrung gelost und 
wieder auseinander getrieben. Ich erklare die verschiedene Entfernung der 
Coracoidenden voneinander auf diese Weise. Diese Vermutung erhalt noch 
eine Stiitze durch das Verhalten der Linea alba in dieser Gegend, aus der 
dann spater die Membrana sterno-coracoidea gebildet wird. 

Wie oben beschrieben wurde, ist die Membrana sterno-coracoidea durch 
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das mediale Wachstum der Coracoide und den daraus entstandenen Druck- 
verhiltnissen aus der Sehnenmasse der Linea alba entstanden. Diese Binde- 
gewebsmasse ist vor der gegenseitigen Bertthrung der Coracoide in der Me- 
dianen regellos angeordnet (Fig. 31). Werden nun die Coracoide durch die 
Ausdehnung des Darms infolge der Dotteraufnahme auseinandergepresst, so 
sollte, wenn die obige Membran eine Bildung der Coracoide ware, wie es 
GoetTe (1877) annimmt, diese mit den Coracoiden wieder auseinander- 


Fig. 32. Querschnitt durch die Sternalanlage der Salamandra-atra-Larve 2/1 auf dem 

mesenchymatosen Stadium. St, Sternum; M.r., Musculus rectus; M. p., Musculus pec- 

toralis; Bgw., Bindegewebsschicht zwischen der Epidermis und dem Musculus pecto- 
ralis; Le., Leber. 


gezogen werden. Das ist aber nicht der Fall, sondern die Bindegewebsmasse 
verharrt in ihrer durch die Coracoide zusammengedriickten Stellung. Sie 
bildet die auf Schnitten typische Z-form des vordern Teils des Sternums 
(Fig. 36/1 u. 2). Diese ist bei der ersten Annaherung der Coracoide gegen- 
einander niemals sichtbar. 


Auf diesem oben beschriebenen Stadium legt sich die einheitliche Sternal- 
platte an (Fig. 32). Die Korperlange des hier in Betracht kommenden Indi- 
viduums betragt 25,7 mm und die Vorderbeinlange 4,; mm. Die Linea alba, 
die bisher kernarm war, bildet sich in den Inscriptiones tendinez, die hinter 
dem Schultergirtel liegen, zu einem kernreichen Mesenchymblastem um. 
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Bald wird Knorpelgrundsubstanz abgelagert, erkenntlich an der leichten Far- 
bung mit Bismarckbraun. Auch scheint mir die Stellung der Kerne die erste 
Ausscheidung von Knorpelgrundsubstanz zu verraten. Diese sind im reinen 
Mesenchymgewebe alle in einer bestimmten Richtung gelagert (Fig. 32). An 
der Stelle der ersten Absonderung bilden sie einen Knauel, in dem die Kerne 
nicht mehr so dicht gelagert sind wie auf dem mesenchymatdsen Stadium 
(Fig. 33). Die Knorpelgrundsubstanz wird zuerst in der Medianen abgelagert, 
also an dem Ort der gréssten Knorpelmasse im ausgebildeten Sternum. Die 
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Fig. 33. Querschnitt durch die Sternalregion der Salamandra-atra-Larve 2/1 auf dem 
Stadium der ersten Ausscheidung von Knorpelgrundsubstanz in der einheitlichen Ster- 
nalplatte, St. P.; M.r.i., Musculus rectus internus; M.p., Musculus pectoralis; Pig., 


Pigment; E., Epidermis; Bgw., Bindegewebsschicht zwischen Musculus pectoralis und 
Epidermis. 


Platte wachst dann zu einer betrachtlichen Grosse heran. Die Knorpelaus- 
scheidung dehnt sich vom Ort der ersten Ablagerung nach vorn, hinten und 
auf beide Seiten aus (Fig. 34). In der Mitte behalt die einheitliche Sternal- 
platte ihre grosste Machtigkeit bei, um gegen die Seiten in diinne Knorpel- 
rander auszulaufen. Diese Knorpelplatte ist ausschliesslich eine Bildung der 
Linea alba. Dorsal stésst diese Anlage an das Peritonealepithel, in dem sich 
Pigmentanhaufungen befinden (Fig. 35), oder sie ist durch eine diinne Binde- 
gewebsschicht davon getrennt (Fig. 34). Ventral wird sie von den ersten 
Fasern des sich bildenden Musculus pectoralis begrenzt. Dieser ist durch 
eine bindegewebige Schicht von der Epidermis getrennt, welche auf dem Sta- 
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dium der Bildung des metazonalen Skelettelements bei Salamandra atra sehr 
gut ausgebildet ist. Die Bindegewebsschicht ist auf dem mesenchymatosen 
Zustand des Sternums schon deutlich ausgepragt, so dass von einer Beteili- 
gung der Epidermis an der Bildung des metazonalen Skelettelements nicht 
gesprochen werden darf (Fig. 33 u. 34). 

Die Bildung der Taschen geht von der caudalen, einheitlichen, sich schon 
in knorpeligem Zustand befindenden Sternalplatte aus. In der Entwicklung 
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Fig. 34. Querschnitt durch die caudale Sternalregion der Salamandra-atra-Larve 3/1. 

Die Sternalplatte, St. P., tritt durch die Ausbreitung der Knorpelgrundsubstanz schon 

deutlich aus dem tbrigen Gewebe hervor; M.>p., Musculus pectoralis; Bgw., Binde- 
gewebsschicht; E., Epidermis; Pig., Pigment; Bt. g., Blutgefass; Le., Leber. 
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der beiden Sternalteile lasst sich eine zeitliche Differenz feststellen, die wohl 
durch eine physiologische Ursache bedingt ist. Daruber konnen wir uns viel- 
leicht Aufschluss verschaffen, wenn wir die Bildung des Sternums von Sala- 
mandra maculosa und Molge alpestris kennen. Es ist bekannt, dass die Ske- 
letteile dieser Salamandrinen viel fruher in Funktion treten miissen, infolge 
fruhern Verlassens des Uterus oder freier Entwicklung. Die Musculi recti 
externus und internus befestigen sich am dorsalen und ventralen Teil des 
vordern und seitlichen Randes der Platte. Die Membrana sterno-coracoidea, 
die ein Stuck der Linea alba darstellt, steht vom ersten Stadium der Ent- 
wicklung in Verbindung mit der einheitlichen Sternalplatte, da diese eben eine 
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Bildung jener ist. Durch Verknorpelung dieser beiden Teile in der Nahe der 
Platte gehen die Taschen mit der dorsalen und ventralen Lamelle und der 
sie trennenden Membran hervor. Und zwar setzt der Anfang der Verknorpe- 
lung der Taschen von der Platte aus ein, also im cranialen Teil derselben 
(Fig. 35). Die dorsale und die ventrale Sternumlamelle gehen der die Taschen 
im cranialen Teil abgrenzenden Membran in der Verknorpelung meistens vor- 
aus. Diese verknorpelt in den meisten Fallen ebenfalls von der einheitlichen 
Platte aus. Die Sternallamellen konnen ungleichzeitig verknorpeln; entweder 
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Fig. 35. Sagittalschnitt in der Nahe der Medianen durch die Salamandra-atra-Larve 
28/2. Die Knorpelausscheidung greift von der einheitlichen Sternalplatte, St. P., auf die 
Sternallamellen, St. L., tber. Die dorsale geht der ventralen Sternallamelle in der Ver- 
knorpelung voraus. A/.r., Musculus rectus; M.p., Musculus pecioralis; Bgw., Binde- 
gewebsschicht zwischen dem Musculus pectoralis und der Epidermis, £.; Pig., Pigment; 
Bt. g., Blutgefass. 

geht die dorsale, wie beispielsweise in Fig. 35, der ventralen voraus oder um- 
gekehrt. Der trennende Gewebsstreif kann von der Platte oder von den La- 
mellen aus verknorpeln. Eine zeitliche Differenz in der Verknorpelung der 
Lamellen und der trennenden Membran ist immer festzustellen. Letztere folgt 
in der Verknorpelurg den Lamellen stets nach. Die Taschen sind also allei- 
nige Bildungen der Linea alba resp. der Musculi recti, die dorsal und ventral 
vom Schultergurtel durchziehen. 

GoeT?TE (1877) beschreibt die Bildung des Sternums wie folgt: ,,Wah- 
rend jene Platten (Coracoidea) zusammenrucken, entsteht in dieser Linea 
alba und zwischen den beiderseitigen Inscriptiones tendinez, welche dicht 
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hinter dem Schultergtrtel liegen, deren zwei Schenkel nach vorn zu einer 
Spitze zusammenstossen, eine Knorpelplatte. Auf dieser Knorpelplatte be- 
festigt sich auch die von den Epicoracoidea herkommende Membran jeder- 
seits in einer schrag median und vorwarts verlaufenden Linie, so dass beide 
Ansatzlinien sich vorn schneiden.“ Und weiter: ,,Die Epicoracoide riicken 
zusammen, schlagen die Membran um ihre Rander. Zu gleicher Zeit ver- 
knorpelt die Membran langs ihrer Ansatzlinien an der medianen Knorpelplatie 
der Linea alba.“ 

In der Anlage der einheitlichen Sternalplatte deckt sich die Darstellung 
GOETTEs mit der obigen. Diese ist also nach diesem Autor costalen Ursprungs. 
Uber die Bildung der Taschen weichen meine Beobachtungen betrachtlich 
von denen Gortrtes ab. Die Taschen sieht er als Abkommlinge der Epicora- 
coide (Coracoide) an, d. h. sie sind eine Bildung der Membran, die von den 
Epicoracoiden (Coracoiden) herkommt. Die Bedeutung dieser Verbindungs- 
membran, wie sie GoretTe darlegt, ist keineswegs bewiesen. Die Membran 
kann ebenso gut mit der einheitlichen Sternalplatte in primaren Zusammen- 
hang gebracht werden. Die Membran ware in diesem Fall eine Bildung dieser 
Platte, was nach der obigen Darstellung der Entwicklung der Taschen der 
Wirklichkeit besser entsprechen wurde. Aber auch diese Auffassung durfte 
nicht als einwandfrei taxiert werden, denn es kommt doch nicht auf dasselbe 
hinaus, ob zwei Teile eines Organs aus demselben Mutterboden entstehen, 
oder ob einer dieser Teile aus dem andern hervorgeht. Im ersten Fall sind 
die beiden Teile direkt aus dem gleichen Mutterboden hervorgegangen. Dies 
ist bei der Sternalplatte und den Taschen der Fall. Im zweiten Fall hatte sich 
der andere Teil auf indirektem Weg aus jenem entwickelt. 

Die obige Darstellung gibt uns ein weit deutlicheres und verstandlicheres 
Bild von der Bildung der Taschen und der Membran, als dies auf dem Wege 
der Goetteschen Erklarungsweise moglich ist. Einige Fragen, die unbedingt 
mit seiner Darstellung der genannten Teile in engem Zusammenhang stehen, 
sind unbeantwortet geblieben. Wie zum Beispiel entsteht die einheitliche 
Membran, wie er sie in der Tafelfigur (1877) darstellt, aus der paarigen 
Anlage der Epicoracoide (Coracoide)? Einheitlich ist die Membran, daran 
kann nicht gezweifelt werden. Es ist aber sehr schwer sich vorzustellen, wie 
eine elastische Membran aus zwei Teilen entstehen kann, die in ganz ent- 
gegengesetzter Richtung wachsen. Dies ist aber bei den Coracoiden der Fall. 
Ist die Membran, wie sie GOoETTE anzunehmen scheint, von allem Anfang 
einheitlich, wie kann sie dann die paarigen Coracoide als Mutterboden haben? 
Der umgekehrte Vorgang ist sehr leicht verstandlich und kommt in der Ent- 
wicklung auch haufig vor. Dieser andere von GorTTE angenommene Fall 
durfte aber vereinzelt dastehen. 

Wie ist die Verwachsung der Membran mit der einheitlichen Sternal- 
platte in der von GorTTE angegebenen Weise moglich, wenn diese noch 
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flachenartig zwischen den Coracoiden ausgedehnt ist? Sie muss in der auf 
emem Querschnitt des Sternums leicht feststellbaren Z-form an die Sternal- 
platte anwachsen, denn zu gleicher Zeit, wenn die Coracoide zusammen- 
riicken, beginnt die Verknorpelung ,,langs ihrer Ansatzlinien an der medianen 
Knorpelplatte der Linea alba‘. Dies lisst sich ebensowenig vorstellen ohne 
Annahme irgendwelcher formenden Krifte, die im Falle Gorrres sehr schwer 
zu finden waren. 

Auf dem oben beschriebenen Entwicklungszustand (Fig. 35) sind die 
Coracoide und die Sternalteile noch weit voneinander getrennt. Auf Sagittal- 
schnitten kann das leicht konstatiert werden. Zwei Wege zur Herstellung 


ae 


Fig. 36/2. 


der definitiven Lagebeziehungen dieser beiden Teile liegen im Bereich der 

Moglichkeit : 

1. Der sternale Knorpelkomplex kann eine Wanderung in seine definitive 
Lage unternehmen. 


to 


Die Summe der Wachstumsvorgange der Coracoide und der Sternalteile 
kann das richtige Lagerungsverhaltnis dieser beiden Teile zueinander her- 
beifuhren. 

GOoETTE entscheidet sich ftir den ersten dieser beiden Wege, wenn er 
schreibt: ,,...dass der zwischen den Knorpellappen und den Epicoracoiden 
befindliche Teil der Membran sich mehr und mehr zusammenzieht, so dass 
die Epicoracoiden in unmittelbare Nahe der ersteren kommen. Dies ist 
moglich, ich vermute aber den letztgenannten Vorgang als das ursachliche 
Moment (Fig. 36). Dafur spricht die Entstehung des Sternums bei Sala- 
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Fig. 36/7. 
Fig. 30/1—7. Schematisierte Querschnitte durch das Sternum der Salamandra-atra- 
Larve 28/1 in cranio-caudaler Reihenfolge. Die Bezichungen der Coracoide: mit dem 
Sternum sind intimere geworden als auf den vorhergehenden Stadien. Figurenerklarung 
siche Fig. 9. 
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mandra maculosa Laur. und Molge alpestris Laur. Bei diesen Formen entsteht 
das Sternum relativ zur Zeit der Uberschiebung der Coracoide spat. Die Cora- 
coide uberdecken einander in der Medianen schon mit einem grossen Stiick, 
wenn das Sternum verknorpelt. Nach der Verknorpelung nimmt es gleich 
seine definitive Lage zu den Coracoiden ein. Es entsteht bei diesen Formen 
ontogenetisch an Ort und Stelle. Der Unterschied in der verspateten Uber- 
schiebung der Coracoide oder die verfrihte Sternalanlage bei Salamandra 
atra Laur. ist auf das lange intra-uterine Leben zurickzufithren. Dieses ge- 
stattet wohl solche Abanderungen in der Reihenfolge der Entwicklung der 
Skelettelemente ohne spiirbaren Nachteil, wahrend die Larven der andern 
Arten ftir den Lebenskampf frither ausgertustet sein mtissen und deshalb den 
kurzern Weg in der Entwicklung einschlagen. 


aStL. Le. 


Fig. 37. Querschnitt durch die Taschengegend eines Molge-alpestris-Sternums auf 

mesenchymatésem Stadium, Co., Coracoid; d.&v. St. L., dorsale und ventrale Sternal- 

lamelle; 7., Taschen; M.r., Musculus rectus, der Musculus pectoralis konnte noch nicht 

sichtbar gemacht werden; E., Epidermis, die noch auf einem sehr primitiven Stadium 
der Entwicklung sich befindet; Le., Leber. 


B. Die Entwickiung des Sternums von Molge alpestris Laur. 


Die Entwicklung des metazonalen Skelettelements von Molge alpestris 
Laur. weicht sehr wenig von derjenigen des entsprechenden Teils von Sala- 
mandra atra Laur. ab. Der Hauptunterschied liegt in der vorhin angefuhrten 
zeitlichen Entwicklungsdifferenz in bezug auf die Uberschiebung der Cora- 
coide. Die Behauptung, die eigentlichen Molche wiesen in der Bildung des 
Sternums grossere Schwankungen auf als das entsprechende Skelettelement 
von Salamandern, besteht auf Grund meiner Untersuchungen an Molge 
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alpestris wahrscheinlich nicht zu Recht. Ich untersuchte f inf zehn Larven 


von Molge alpestris Laur. und fand bei allen eine sehr ausgeglichene Bildung 
des Sternalelements. Jedenfalls sind dic Abweichungen bei Salamandra macu- 
losa Laur. grosser als bei Molge alfestris, was mit der grossern Konstanz in 
der Lagerung der Coracoide bei dieser Spezies ubereinstimmt. 

Die mesenchymatosen Stadien des metazonalen Skelettelements von 
Molge alpestris (Fig. 37 u. 33) zeigen grosse Ahnlichkeit mit dem entspre- 
chenden Entwicklungszustand des Salamandra-atra-Sternums (Fig. 34). 


le. 


Fig. 


38. Querschnitt durch die Sternalplatte desselben Individuums wie auf Fig. 37. 
S. P., Sternalplatte; Big., Blutgefass. Ubrige Figurenerklarung siehe Fig. 37. 


Fig. 37 stellt einen Schnitt durch die Taschenregion und Fig. 38 einen 
solchen durch die caudale Gegend des Sternums dar. Auch hier konnen wir 
in der Linea alba eine Kernagglomeration feststellen, die ebenfalls in gar 
keiner Beziehung steht mit den Coracoiden. In Fig. 37 sind sie noch fest- 
zustellen. Daraus erkennen wir, dass das metazonale Skelettelement dieser 
Spezies viel weiter cranialwarts entsteht. Die Epidermis befindet sich noch 
auf einer sehr primitiven Stufe, wahrend die von Salamandra atra schon 
eine betrachtliche Machtigkeit erreicht hat. Die ganze Bindegewebsschicht 
ist bedeutend schwacher entwickelt als das auf demselben Stadium des meta- 
zonalen Elements bei Salamandra aira der Fall ist. Der Musculus pectoralis 
ist noch nicht angelegt worden, d. h. er konnte mit Bleu de Lyon noch nicht 
sichtbar gemacht werden, was bei Salamondra aira auf diesem Entwicklungs- 
zustand der Fall war. Sehr gut ausgebildet sind dagegen der Musculus rectus 
und die ventrale Seitenrumpfmuskulatur. Diese ist im allgemeinen im Larven- 
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zustand bei Molge alpestris sehr gut entwickelt (Fig.. 39). Zweifellos ist das 
eine Folge der freien Entwicklung der Molge-alpestris-Larven. Vergleichen 
wir die Fig. 37 u. 38 miteinander, so kénnen wir eine frihere Anlage der 
Taschen im Verhaltnis zu der caudalen, einheitlichen Sternalplatte feststellen, 
als das bei den entsprechenden Teilen von Salamandra atra der Fall war. 
Ebenso konuen wir eine viel frithere Verknorpelung der die Taschen im 
cranialen Teil trennenden Membran konstatieren (Fig. 40). 


/ 


US RM 


Fig. 39. Ubersichtsbild einer Molge-alpestris-Larve, dargestellt durch einen Querschnitt 

in der Sternalregion. Co., Coracoid; St., Sternum; M.r., Musculus rectus; AM. p., Mus- 

culus pectoralis; MM. spc., Musculus supracoracoideus; v. S. R. M., ventrale Seitenrumpt- 
muskulatur; £., Epidermis; Le., Leber; D., Darm. 


Als hauptsachlichste Unterschiede konnen wir in der Entwicklung des 


metazonalen Skelettelements von Salamandra atra und Molge alpestris fol- 
gendes feststellen: 


Das Sternum von Molge alpestris Laur. legt sich fruher an als das ent- 
sprechende Skelettelement von Salamandra atra Laur. Das bezeugen: der 
Ausbildungszustand der Epidermis, die geringe Ausdehnung der Binde- 
gewebsschicht und die im Verhaltnis zum Entwicklungszustand des Ster- 
nums spate Anlage des Musculus pectoralis. 


Das Sternum von Molge alpestris legt sich weiter cranialwarts an als das- 
jenige von Salamandra atra, 


. Die zeitlichen Entwicklungsdifferenzen in der Anlage und Verknorpelung 
der einheitlichen, caudalen Sternalplatte, der dorsalen und ventralen 
Taschenlamelle und der die Taschen im cranialen Teil trennenden Mem- 
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bran von Salaimandra atra sind bei Molge alpestris so klein, dass von einer 
wesentlichen Verschiebung in der Anlage dieser Teile wherhaupt nicht 
gesprochen werden darf. 


Fig. 40. Querschnitt durch die Taschenregion einer Molge-alpestris-Larve auf einem 

Entwicklungsstadium, wo die definitiven Lagebeziehungen der Coracoide, Co., und des 

Sternums, d.@v. St.L.&t.M., fast erreicht sind. M.r., Musculus rectus; M.p., Mus- 
culus pectoralis; Piy., Pigment. 


C. Die Entwicklung des Sternums von Salamandra maculosa Laur. 


Das Sternum von Selamandra maculosa Laur. hat die haufigste onto- 
genetische Bearbeitung gefunden. Die Schwankungen, die diese Spezies in 
der Entwicklung dieses Skelettelements aufweist, machen sich auch in der 


Beschreibung der Autoren bemerkbar. GoETTE gibt eine ahnliche Darstellung 


der Bildung des Sternums von Salamandra maculosa, wie ich sie von Sala- 
mandra atra gegeben habe, nur mit dem Unterschied, dass er die Taschen 
als zonalen Ursprungs ansieht. Seine Ansicht wurde ubrigens oben kritisch 
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Fig. 41/1—3. Schematisierte Querschnitte durch die Sternalanlage einer Salamandra- 
maculosa-Larve in cranio-caudaler Reihenfolge. Co., Coracoid; M.r., Musculus rectus; 
p., Musculus pectoralis. 


Auf Fig. 41/1 ist eine einheitliche Sternalanlage zu sehen, St. Auch das mesenchyma- 
tose Blastem ventral vom verknorpelten Teil ist ganz einheitlich. 


Mr 


Fig. 41/2, Die im cranialen Teil einheitliche Sternalanlage hat sich getrennt. Das linke 
Knorpelstabchen, K. st. /., steht in inniger Beziehung mit dem Coracoid, wahrend das 
rechte, K. st.7., vollstandig von jenem getrennt ist. 


Mr KStleer. 


Fig. 41/3. Das linke Knorpelstabchen hat die Verbindung mit dem Coracoid wieder 
gelost. Die Sternalanlage ist von den Coracoiden vollstandig getrennt. 
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betrachtet. WiEDERSHEIM (1892) beschreibt eine paarige Anlage dieses Ster- 
nums. Es ist nach ihm eine Verknorpelung des Musculus rectus. Die Linea 
alba hat auf diesem Stadium eine breite Ausdehnung und besteht aus vascu- 
larisiertem Mesoblastgewebe. Er vertritt die Ansicht der costalen Abstam- 
mung des Sternums von Salamandra maculosa. 


Ich beobachtete auf Schnittserien durch zehn Larven, die alle in die Ent- 
wicklungsstadien des Sternums fallen, neunmal einen Bildungsgang, der sehr 
gut mit dem des Sternums von Salamiandra atra ubereinstimmt. Der Unter- 
schied lag in der fast gleichzeitigen Verknorpelung der Taschen mit der ein- 
heitlichen, caudalen Sternalplatte. Aut keinen Fall erreicht diese Platte eine 
so grosse Dimension vor der Bildung der Taschen wie beim Sternum von 
Salamandra atra. Das darf auf die Druckverhaltnisse im Uterus zurtick- 
getuhrt werden. Eine breite Sternalplatte wurde sehr viel Platz in Anspruch 
nehmen. Darin liegt vielleicht auch die Ursache zum Entwicklungsgang des 
Sternums, wie ihn W1IEDERSHEIM (1&92) beobachtete. In einem Fall konnte 
ich eine ahnliche Bildung des Sternums entdecken. 

Zwischen den umgebogenen, ventralen Ceracoidenden ist auf den Schnit- 
ten durch den cranialsten ‘Teil der Sternalanlage eine einheitliche, mit wenig 
Knorpelgrundsubstanz versehene Kernmasse zu sehen (Fig. 41/1). Die 
Anlage ist von den Coracoidenden ganz getrennt. Weiter nach hinten teilt sich 
dieser einheitliche Knorpelkomplex in zwei deutlich getrennte Knorpel- 
stabchen (Fig. 41/2). Das linke Stabchen tritt mit dem  entsprechenden 
Coracoid in innige Beziehung, so dass bei Betrachtung dieses Schnittes allein 
die Abstammung vom Coracoid klar aut der Hand liegen wtirde. Die kern- 
reiche Schicht des Perichondriums ist hier gar nicht vorhanden. Die Kerne, 
die sonst alle in Richtung des Verlaufs der Coracoide gelegen sind, besitzen 
nicht diese typische, langgestreckte Spindelform wie gewohnlich, sondern 
nehmen einen rundlichen Kontur in dieser Gegend an. Das rechte Stabchen 
ist auf diesem Schnitt hingegen deutlich vom Coracoid getrennt (Fig. 42). 
Caudal von dieser Stelle jst auch das linke Stabchen sein Verhaltnis zum 
Coracoid (Fig. 41/3). Der Abstand der beiden Knorpelstabchen wird nach 
hinten immer grosser; sie schmiegen sich eng an die Coracoidrander an, die 
gegen hinten divergieren. 

WIHIEDERSHEIM (1862), der eine solche Schnittserie, wie ich sie eben 


beschrieb, abbildete, deutete die vorn zusammenhangenden und nach hinten 


divergierenden Knorpelstabchen als vollstandig voneinander getrennt an- 


gelegte Sternumteile. Auf seiner Abbildung sind diese Gebilde am cranialen 
Ende ebenso einheitlich wie auf meiner diesbezuglichen Schnittserie. Er hat 
die Anlagen danach am vordern Ende also nie vollstandig getrennt gesehen 
und besitzt infolgedessen keine Berechtigung, die Bildung des Sternums von 
einer paarigen Anlage aus anzunchmen. 
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Diese Art der Sternumbildung muss als Abweichung 'vom normalen Gang 

der Entwicklung angesehen werden. Die von Salamandra atra beschriebene 

ist die natiirliche. Und deshalb scheint mir die Verallgemeinerung dieser 
andern Entwicklungsform, wie es WIEDERSHEIM getan hat, etwas gewagt. 

Einige Fragen, die sich aus der eben beschriebenen Darstellung und den 

dazugehorigen Figuren ergeben, miissen noch, soweit es mir moglich ist, be- 

antwortet werden. 


Fig. 42. Der Querschnitt durch dic Sternalanlage einer Salamandra-maculosa-Larve, 
wie ihn Fig. 41/2 darstellt vergrossert. Figurenerklarung siehe dort. 

1. Darf nun die streckenweise Verbindung des linken Knorpelstabchens 
mit dem Coracoid als Hinweis auf eine coracoidale Herkunft der Taschen 
des Sternums gedeutet werden? 

Die Antwort kann ganz oberilachlich einmal aus der Seltenheit der Er- 
scheinung, mit der sie auftritt, negativ gegeben werden. Weiter spricht die 


Stelle der Verbindung nicht im Sinne eines einmal bestandenen, entwicklungs- 


geschichtlichen Zusammenhangs des ganzen Knorpelstabchens mit dem Cora- 
coid. W1zDERSHEIM nimmt die Verschmelzung der Stabchen von vorn nach 
hinten an. Also musste das Knorpelstabchen in seinem hintern Teil noch in 
Beziehung zum Coracoid stehen. Ware die umgekehrte Verlaufsrichtung der 
Verwachsung vorhanden, so misste das Stabchen im cranialen Teil mit dem 
Coracoid in Verbindung stehea, was mit den Beobachtungen auch nicht tber- 
einstimmt. Aus der Art der Entstehung des Sternums bei Salamandra atra, 
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Molge alpestris und in den meisten Fallen auch bei Salamandra maculosa 
muss geschlossen werden, dass die Beziehung des linken Knorpelstabchens 
mit dem Coracoid eine sekundare Erscheinung darstellt. Die Beziehungen 
zwischen diesen beiden Teilen sind auch im normalen Entwicklungsgang von 
Salamandra maculosa viel intimere als das bei Salamandra atra der Fall ist 
(Fig. 43). In diesem in der Nahe der Medianen durchgefuhrten Sagittal- 
schnitt sind aber die Coracoide vom sternalen Element durch eine typische 
Schicht des Perichondriums getrennt. Dasselbe ist in Fig. 44 zu sehen. Die 
Figuren weichen mit Ausnahme der innigeren Beziehung des Sternums mit 
den Coracoiden sehr wenig von denen, die die Entwicklung des metazonalen 


Fig. 43. Sagittalschnitt in der Nahe der Medianen durch die Sternalregion einer Sala- 
mandra-maculosa-Larve. Dieses Individuum steht ungefahr auf gleicher Stufe der 
Sternumentwicklung wie dasjenige auf Fig. 35. St. P., Sternalplatte; ¢. /., trennende 
Membran; Co., Coracoid; M.r., Musculus rectus; M. p., Musculus pectoralis; /., Epi- 
dermis; Le., Leber. 
Elements von Salamandra alra darstellen, ab. Ich kann deshalb die Beschrei- 
bung dieser Figuren unterlassen. Es geht daraus ohne weiteres hervor, dass 
das Sternum von Salamandra maculosa eine alleinige Bildung der Linea alba 
resp. des Musculus rectus ist, es hat also den gleichen Mutterboden wie die 
Rippen. Es ist costalen Ursprungs, obschon es zu keiner Zeit der Entwicklung 
mit den Rippen in Verbindung steht. 
Welchen Teil des Sternums bilden jene Knorpelstabchen ? 

Soweit die Coracoide in ihrem caudalen Verlauf sich noch tibereinander- 

schieben, also vor dem Sternum, ist die gewOhnliche Membrana sterno-cora- 


coidea zu sehen, die sich zwischen den dtinnen Coracoidenden ausspannt und 
diese stark umbiegt. Gegen das Sternum hin wird diese Membran kernreich 
und bald ist auch Knorpelgrundsubstanz in ihr zu sehen (Fig. 41/1). Die 
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Coracoide erreichen jetzt einander in der Medianen nicht mehr. Im weitern 
caudalen Verlauf schmiegen sich die Knorpelstabchen, wie oben bemerkt, 
an die Coracoidenden an und umfassen diese ventral. An der dorsalen Seite 
der Stabchen inseriert der Musculus rectus internus, der spater bei vollstin- 
diger Ausbildung des Sternums auf einer kleinen Strecke bei der Insertions- 
stelle verknorpelt und die Taschen des Sternums bilden hilft. Die Knorpel- 


£. StPR 


ig. 44. Querschnitt durch die Sternalregion einer Salamandra-maculosa-Larve. St. P., 
Sternalplatte; Co., Coracoid; M.r., Musculus rectus; Musculus pectoralis; 
E., Epidermis. 


plattchen stellen also die caudalen, ventralen Teile der Taschen dar. Diese 
werden bei diesem Individuum vor der einheitlichen Platte gebildet. Diese 
Ientwicklungsfolge der Sternalteile ist nicht die Norm, scheint aber aus den 
oben angefuhrten Griinden leicht begreiflich. 

Das Sternum der Salamandrinen ist also ein Produkt der Linea alba resp. 
des Musculus rectus. Die Teile dieses metazonalen Elements bilden sich bei 
dieser Urodelengruppe in einer bestimmten Reihenfolge: 

1. die einheitliche, caudale Sternalplatte. Sie ist also der alteste Teil des 
Salamandersternums; 
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2. die dorsale und ventrale ‘Taschenlamelle. Diese verknorpeln von der Ster- 


nalplatte aus; 


3. die die Taschen im cranialen Teil trennende Membran. 

Wahrend die zeithche Entwicklungsdifferenz von der Bildung der Ster- 
nalplatte bis zur Anlage der Taschen bei Salamandra atra gross ist, werden 
diese Teile bei Salamandra niaculosa und Molge alpestris fast gleichzeitig 
angelegt. 

Diese Erscheinung muss ihren Beweggrund in der frthern arciferen 
Stellung der Coracoide bei Salamandra maculosa und Aolge alpestris haben. 
Die Bildung der Taschen ist eine Funktion der Coracoidstellung. Wahrschein- 
lich wird durch den Druck der Coracoide auf die Membran die Verknor- 
pelung in derselben ausgelost. 

Vergleichen wir das zeitliche Auftreten der einzelnen Sternalteile in der 
Ientwicklung eines Salamandrinensternums mit der phylogenetischen Entste- 
hung des Urodelensternums, so konnen wir die Feststellung machen: Die 
Entwicklung des Salamandrinensternums wiederholt die Entwicklung dieses 
Skelettelements von seinen Anfangen, wie sie uns in den Knorpelstreifen von 
Menobranchus entgegentreten, bis zur volligen Ausbildung bei den Sala- 
mandrinen. 


5. ZUSAMMENFASSUNG DES ONTOGENETISCHEN TEILS. 


Die drei Teile des Schultergurtels bilden sich in folgender Reihenfolge: 


Scapula, Coracoid, Procoracoid. Das Procoracoid steht im vorknorpeligen 
Zustand mit der Scapula auf grosser Flache in Verbindung, wahrend die 
Verbindung mit dem Coracoid nur durch ein schmales bandchen bewerk- 
stelligt wird. Dadurch konnen im Procoracoid entgegen der GOETTEschen 
Auffassung auch coracoidale Elemente gesucht werden. Die Anlage des 
Schultergirtels ist schon vor der Verknorpelung durch eine Membran in 
der Schultergurtelgegend angedeutet. Diese verknorpelt in der Gegend der 
oben angegebenen Skeletteile, wahrend sie im Gebiet der Membrana obtura- 
toria erhalten bleibt. 

2. Die Membrana sterno-coracoidea ist eine Bildung der Linea alba. Sie hat 
durch die Wachstumsverhaltnisse der Coracoide ihre Form erhalten. Cau- 
dalwarts geht sie in die Scheidewand der Taschen des Sternums uber und 
ist an der Ansatzstelle des sternalen Skelettelements verknorpelt. Die Ver- 
bindung mit den Coracoiden ist ein sekundarer Vorgang. 


Das Sternum ist ebenfalls eine alleinige Bildung der Linea alba, also 
costalen Ursprungs. Die caudale, einheitliche Platte verknorpelt zuerst, ihr 
folgen dann die dorsale und die ventrale Lamelle in der Verknorpelung 
nach. Die zeitliche Differenz in der Bildung dieser beiden Teile ist bei Sala- 
mandra atra Laur. am grossten, wahrend sie bei Salamandra maculosa Laur. 
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und Molge alpestris Laur. fast verschwindet. Bei Salamandra atra wird das 
Sternum auch weiter hinten angelegt als bei den beiden andern Arten der 
Salamandrinen. Diese Unterschiede sind auf die langere Dauer des intra- 
uterinen Lebens der Salamandre-atra-Larven zuriickzuftthren. Damit in 
Zusammenhang steht der frihere Gebrauch des Schultergiirtels von Sala- 
mandra-maculosa-Larven, die ein Jahr im Uterus verharren, und von 
Molge-alpestris-Larven, die eine freie Entwicklung besitzen. 


6. VERGLEICH DER ONTOGENIE DER METAZONALEN  SKE- 
LETTELEMENTE BEI DEN URODELEN UND DEN ANUREN. 


Die metazonalen Skelettelemente der Urodelen- und Anurengruppe haben 


in vergleichend-anatomischer Hinsicht die lebhaftesten Diskussionen aus- 
gelost. Es handelt sich hauptsachlich um die Sternalverhaltnisse der Sala- 
mandrinen und von BPojubinator, da diese Vertreter am haufigsten aut 
diese Verhaltnisse hin untersucht wurden. Das Bovibinatorsternum ergibt in 
seinen Taschenbildungen auch die besten Vergleichspunkte mit den entspre- 
chenden Zustanden der Salamandrinen. Alle Autoren haben eine Homologie 
im Vergleich dieser zwei Sterna herausgefunden. GortTri (1877) vergleicht 
das Hyposternum der Raniden mit der einheitlichen Sternalplatte der Sala- 
mandrinen. In beiden Fallen erkennt er diesen Bildungen die Bedeutung eines 
wirklichen Sternums nicht zu, da sie zu keiner Zeit der Ontogenese in Ver- 
bindung mit Rippen stehen. Das Bombinatorsternum setzt er mit seiner Auf- 
fassung, wonach die Horner als bauchrippenahnliche Bildungen anzusprechen 
seien, ausser jeden Vergleich. Die Verwirrung, in der sich GOETTE beim 
Vergleich des Urodelen- und des Anurensternums befindet, pragt sich in 
seinen weitern Ausfthrungen aus. Er findet in den ventralen Verknorpe- 
lungen der Inscriptiones tendinee bei Alenobranchus und Menopoma homo- 
loge Gebilde zu den Hornern von Bombinator. Diese stimmen nach ihm mit 
den Bauchrippen uberein. Die genau gleichen Bildungen aber vergleicht er 
mit dem Hypesternum der Raniden, das nach ihm einen andern Ursprung 
hat. Dadurch ware er logischerweise gezwungen, entweder ein Sternum aus 
bauchrippenahnlichen Gebilden, die er den Bauchrippen gleichsetzt, oder ein 
Hyposternum anzunehmen. Er tut keins von beiden, sondern legt diesen 
Knorpeln einen untergeordneten Wert bei. Die Kritik von GEGENBAUR (1876) 
ist nicht zu scharf. Er fuhrt uns eine ganze Reihe von Sterna auf, die GOETTE 
in seiner ,,entwicklungsgeschichte der Unke”’ herausgefunden zu haben glaubt: 
. ein claviculares Sternum; 

. ein coracoidales Sternum; 

. ein costales Sternum; 

. ein von Bauchrippen gebildetes Sternum; 

. ein Hyposternum. 
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Es ist nicht notwendig, auf jedes einzelne Sternum einzugehen, es ist 
ihrer genugend von den Autoren gedacht worden (GEGENBAUR, 1876, WIE- 
DERSHEIM, 1892, DE VILLIERS, 1922, usw.). 

WIEDERSHEIM (1892) spricht von einer ,,prinzipiellen Ubereinstimmung 
des Bombinator- und Urodeiensternums“. Der einzige Unterschied beruht auf 
der zeitlich getrennten Anlage der Hauptplatte, die er Pars dorsalis nennt, 
einerseits und den Seitenlamellen (Pars ventralis) anderseits. ,,Dass es bei 
Raniden im Gegensatz zu Urodelen und Bombinator nicht zu jenen Lamellen- 
und Taschenbildungen kommt, beruht, wie klar ersichtlich, auf den in den 
Wachstumsgesetzen begrundeten mecnanischen Ursachen. Wit andern Wor- 
ten, da es sich hier nicht um eine Uberschiebung der Coracoide handelt, so 
kann auch das fibrose und spater verknorpelnde Zwischengewebe nicht jene 
Verziehung erfahren. Unter ganz denselben Gesichtspunkt fallt das taschen- 
lose Sternum von enobranchus. 

WIEDERSHEIM findet also eine vollige Homologie in den Sternalverhalt- 
nissen der Anuren und Urodelen. Gorrre bekommt schliesslich durch die 
Auffassung der zonalen Abstammung der Blattchen des Bombinatorsternums 
und der Taschen des entsprechenden Skelettelements der Salamandrinen eine 
ebenso schone Homologie in der Entwicklung dieser beiden Teile des Brust- 
schulterapparates dieser beiden Formen, denn bekanntlich sind die Horner 
von Bombinator und die eimheitliche caudale Sternalplatte von Salamandra 
maculosa, trotz seiner grossen Unklarheit in der Auffassung uber die Her- 
kunft dieser Teile, gleichen Ursprungs 

Die Ansicht von WirpERSHEIM, dass das Sternum der Amphibien ein 
rein costales Gebilde sei, erlitt durch den Beweis der zonalen Abstammung 
der Blattchen des Bombinatorsternums durch DE VILLIERS eine Einschran- 
kung. Die Homologie zwischen dem Bombinator- und dem Urodelensternum 
wurde mit einem Schlag vernichtet. Die Ansicht von GorTre wurde dadurch 
bestarkt. Eine Neubearbeitung des Urodelensternums wurde notwendig, da 
GoeETTE bekanntlich die Taschen des Urodelensternums sich ebenso in der 
Membran bilden sieht, die mit den Coracoiden in Zusammenhang steht, wie 
die Blattchen von Bombinaior. Die Zugehdrigkeit jener Membran zu den 
Coracoiden stellte sich bei den Urodelen als blosse Annahme heraus. Ich ver- 
mute, dass diese Membran bei den Anuren ebenso eine Bildung der Linea 
aiba ist wie bei den Urodelen. Die Membranverhiltnisse in der Sternalregion 
der Anuren sind noch wenig bekannt. Vielleicht sind die Knorpelfortsatze 
des Ranidensternums zwischen die Epicoracoide hinein, wie sie BRaus (1919) 
beobachtet hat, nichts anders als Verknorpelungen der Linea alba. Dann 
konnten in diesen Verknorpelungen die homologen Stiicke zu den Taschen 
des Urodelensternums gesucht werden. 

Als unumstossliche Tatsache steht die Homologie der caudalen, einheit- 
und des 


lichen Platte des Urodelensternums, der Horner des Bombinator- 
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caudal vom Giirtel gelegenen einheitlichen Stiickes des Ranidensternums fest. 
Die Taschen des Urodelensternums entsprechen aber nicht den Blattchen des 
Sternums von Bombinator. 

Die zonale Herkunft der Blattchen des Bombinator-Sternums steht in der 
Reihe der Aglossa und der Arcifera vereinzelt da. Die ontogenetischen Unter- 
suchungen von Xenopus unter den Aglossa und Alytes und Hyla unter den 
Arcifera von DE VILLIERS haben aber eine rein costale Herkunft der Blatt- 
chen ergeben, so dass also die Folgerung berechtigt erscheint, Bombinator 
sei in der Entwicklung der Blattchen vom normalen Weg abgewichen. Um 
die Homologieverhaltnisse zwischen dem Urodelensternum und den Sterna 
der Arcifera vollstandig aufzukliren, bedarf es noch weiterer Untersuchungen 
dieses Skelettsttickes an moglichst vielen Vertretern der Gruppe der Arci- 


fera. Es scheint mir aber, dass die teilweise Abstammung des Arcifera- 
sternums von zonalen Elementen eine seltene Erscheinung in der Reihe der 


Arcifera darstellt. 
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ZUR ENTWICKLUNGSGESCHICHTE DER 
ZUNGE BEI DEN REPTILIEN 
VON 


Priv.-Doz. S. A. SEWERTZOFF Funior. 


Institut fiir Vergl. Anatomie an der I. Staats-Universitat, Moskau. 


Die Zunge ist ein bewegliches muskuloses Organ der Mundhohle, das zum 
Hin- und Herbewegen der Speise im Munde und zu ihrer Anfeuchtung mit 
Speichel dient. Auf der Zunge betinden sich zahlreiche Drusen, Papillen und 
Fuhlkorperchen und das alles macht die Zunge zu einem wichtigen Organe 
fiir die Unterscheidung der nahrenden Eigenschaften der Beute. Dank der 
engen Wechselbeziehung zur Aussenwelt verandert sich bei manchen Tieren 
ihre primare Funktion, sie erwirbt die Fahigkeit sich weit aus dem Munde vor- 


zustrecken und wird, sozusagen, zu einem exosomatischen Organe, wobei sie 
entweder zum Fangen der Beute dient, oder sich in ein Tastorgan verwandelt. 
Der primitiven Zunge der Quadrupeda sind alle genannten Funktionen eigen ; 
doch in Abhangigkeit von verschiedenen biologischen Bedingungen, wie von der 
Entwicklungsstufe des Tieres, der Art der Beute, von der es sich nahrt, seiner 


Lebensweise, ist der Bau der spezialisierten Zunge ein sehr verschiedener. 


Unter den niederen Kriechtieren finden wir eine zum Insektenfang angepasste 
Zunge bei Froschen und bei Spelerpes, unter den Reptilien bei einigen Ei- 
dechsen und beim Chamileo. Bei einem jeden von diesen Tieren ist die Zunge 


anders eingerichtet als bei den anderen: das zeigt, dass die Anpassung des 
Tieres und seiner einzelnen Organe an die spezielle Tatigkeit (in diesem Falle 


den Fang der Beute) in jedem beliebigen Momente seiner Evolution vor- 
sich gehen kann. Dabei wird fiir eine neue Anpassung der zurzeit vorhandene 
schon funktionierende Apparat der Muskeln, der Drusen, des Skelettes und 
der Nerven verwendet. Das lasst sich nicht nur am ganzen Organe, sondern 
auch an seinen einzelnen Teilen nachweisen. Mir (SEWERTZOFF, 1923) scheint 
zum Beispiel, dass die Zunge des Chamaleons nur aus einer Zunge des Ei- 
dechsentypus, die den langen vorhergehenden Weg der historischen Entwick- 
lung durchgemacht hatte, und nicht aus der Urreptilienzunge hervor- 
gehen konnte. Das alles macht die Zunge zu einem interessanten Unter- 
suchungsobjekte in bezug auf die Losung der Frage nach der Herkunft und 
der Entwicklung der Anpassungen, um so mehr, da sie verhaltnismassig wenig 


mit den anderen Organen des Tieres verbunden ist, so dass sich an ihr fast 


gar keine Korrelationsveranderungen beobachten lassen. 


Acta Zoologica 1929. Bd X. 
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Nach den Ergebnissen der entwicklungsgeschichtlichen und der verglei- 
chend-anatomischen Untersuchung entspricht die Zunge der Fische, oder die 
primare Zunge, der Muskelzunge der Kriechtiere. In der Gruppe der 
geschwanzien Amphibien erscheint als eine Neubildung zuerst die Muskel- 
zunge und verschmilzt mit der be: den Larven vorhandenen primaren Zunge 
vom Fischtypus. Aui solche Weise erscheint die Zunge der Urodelen als eine 
Ausgangsform dieses Organes fur alle hoherstehenden Formen und wir 
miissen an der Zunge der Kriechtiere morphologisch zwei Teile unterschei- 
den: die primare und die sekundare Zunge; nur die primare entspricht der 
Zunge der Fische. Bei héheren Formen verschmilzt sie mit der sekundaren 
Zunge und verliert ihre Bedeutung. Bei den Fischen und den Larven der 
Amphibien gibt es nur eine Urzunge, welche durch die Copula des Hyoid- 
bogens und des denselben mit einer dicken Schicht bedeckenden Epithels 
gebildet wird. Eine Muskulatur ist in ihr noch gar nicht entwickelt. Die 
Zunge ist oft mit Zalnen versehen und dient auf solche Weise zum Fest- 
halten und Verschlingen der Beute. 

Die Zunge wird durch die sogenannte hypobranchiale Muskulatur in 
Jewegung gesetzt; diese letzte inseriert sich rostral an dem Unterkiefer, 
kaudal aber am Schultergurtel und geht in die Rumpfmuskulatur uber. 
Zwischen diesen aussersten Punkten wachst sie an die Ventralelemente 
der visceralen Bogen an und bewegt sich vor- und ruckwarts. Bei den 
Amphibien verbleiben von dieser ziemlich komplizierten Muskulatur zwei 
Hauptmuskeln: M. sfernohyoideus und M. gemohyoideus. Der erste von ihnen 
verbindet den Schultergurtel und den Brustkorb mit dem Hyoidbogen, der 
zweite aber diesen Bogen mit dem Unterkiefer. Diese Muskeln differenzieren 
und ergeben neue Muskeln, die nur den Kriechtieren eigen sind. Die primare 
Zunge vom Fischtypus ist fur die Larven aller Amphibien und die aus- 
gewachsenen Perennibranchiata charakteristisch, d. h. fur Tiere, welche eine 
vollkommen freie Lebensweise fuhren. Bei den hoheren Urodelen tritt hierzu 
die mit Muskeln versehene sekundare Zunge. Sie ist eine Neubildung und 
mit threm Auftreten beginnt die folgende Etappe in der Evolution der Zunge, 
da das Hereinwachsen der Muskelfasern in die Zunge derselben eine selb- 
standige Beweglichkeit verlich und dadurch die Moglichkeit einer ferneren 
Vervollkomnung des Organs und die ganze Verschiedenartigkeit seines Baues 
bei verschiedenen Tieren bedingt hat. : 

Ontogenetisch wichst die sekundare Zunge aus jenem Teile des Mund- 
bodens hervor, welclier zwischen dem Vorderrande der primaren Zunge und 
dem Unterkiefer sich befindet und allmahlich mit der vorderen Zunge ver- 
schmilzt. Das Epithelium dieses Bezirkes ist mit einer grossen Anzahl von 
Drusen versehen, an welche die Muskelfasern herantreten und welche augen- 
scheinlich das Anstreben des Sekretes an die Zungenoberflache befordern. 
Also lasst sich das erste Auftreten der sekundaren Zunge als eine der 
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Anpassungen des Tieres an das Landleben deuten. Diese bestand darin, dass 
in dem vorderen Teile der Mundhohle ein Driisenfeld sich bildete, das zur 
besseren Anfeuchtung der Nahrung mit dem abgesonderten Speichel sich 
bis zum Niveau der primaren Zunge erhob. Mich dinkt, dass auf eine solche 
Deutung der Entstehung der primitiven sekundaren Zunge gerade ihre Struk- 
tur in der Entwicklungsgeschichte, wie sie ausfthrlich von KaLiius (1901) 
verfolgt worden ist, hinweist. 


A. DIE ZUNGE DER AMPHIBIEN. 


Eine grundlegende Arbeit tuber die Geschichte der Entwicklung der 
Zunge ist die von Kaxuivus, der ihre Entwicklung bei Tritonen, Salamandern 
und einigen Vertretern der ungeschwanzten Amphibien bis ins Detail ver- 
folgt und dieses Material mit der ebenfalls detailliert erforschten Entwick- 
lungsgeschichte der Zunge von Lacerta muralis und Anguis fragilis ver- 
glichen hat. 

Bei Salamandern und Tritonen entwickelt sich die sekundare Zunge auf 
sehr spaten Stadien, in denen die Kiemen schon reduziert werden. Die Ent- 
wicklung beginnt mit der Anlage zahlreicher Drusen auf dem ganzen Boden 
der Mundhohle, zwischen dem vorderen Rande der primaren Zunge und dem 
Unterkiefer. Spater beginnt dieses Drisenfeld aufwarts zu wachsen, indem 
es sich uber das allgemeine Niveau des Mundbodens erhebt, bis es die dorsale 
Oberflache der primaren Urzunge erreicht. Ursprunglich befindet sich das 
Drisenfeld unter dem vorderen Rande der primaren Zunge, dann ritickt es 
darunter vor und verwachst mit ihrem Vorderrande. KaLLius machte die 
Beobachtung, dass bei Salamandern und Tritonen sich noch lange die Spuren 
dieser zweifachen Abstammung erhalten: bei Betrachtung ihrer ausseren 
Oberflache sieht man, dass die Driisen auf die primare Zunge nicht wuber- 
gehen und dass der Driisenteil der Zunge hufeisenf6rmig die primare Zunge 
umfasst. Ausserdem sieht man auf den Sagittalschnitten, gerade an der Stelle 
der Verwachsung der primaren und der sekundaren Zunge, einen dichten 
Zellenstreifen, der beide Teile der definitiven Zunge voneinander trennt. Die 
Muskelentwicklung der Zunge geschieht gleichzeitig mit der Entwicklung der 
ausseren Form und der Ausbildung der Driisen, wobei sich ein neuer, bei 
Fischen nicht existierender M. genioglossus bildet. Er ist von dem Vorder- 
ende des M. geniohyoideus getrennt und seine Fasern treten an die Drtsen 
der sekundaren Zunge heran und umflechten sie. In dem Masse, wie das 
Drusenfeld aufwarts wachst, wachsen auch die Muskelfasern. Bei Sala- 
mandern erscheint hier 17. gemioglossus als der cinzige Muskel der sekundaren 
Zunge. Ein Teil seiner Fasern haftet an der Faszie, welche sich an der Stelle 
der Zellenplatte zwischen der primaren und der sekundaren Zunge bildet. 
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An derselben Faszie, doch von der anderen Seite, inseriert sich auch der 
M. siernohyoideus, welcher bei Fischen an der Kopula des Hyoidbogenendes 
sich anheftet, bei den geschwanzten Amphibien aber vorruckt, aber noch nicht 
in die Muskelzunge eintritt. Bei den Perennibranchyata entwickelt sich noch 
keine sekundare Zunge, aber die Anlage des M. genioglossus ist vorhanden, 
welcher zum Teil an die Druse des Zungenbodens herantritt, zum Teil an den 
grossen Zungenbeinhornern sich inseriert. Auf diese Weise haben wir bei 
Perennibranchyata die erste Andeutung der Bildung der Muskelzunge. Bei 
Salamanderarten ist sie vorhanden, doch ihre Bewegungen hangen von denen 
des Hyoidbogens ab und der Genioglossus hilft nur dem Genohyoideus. Die 


Ci. 


3ewegungen der Zunge sind 


auf diese Weise beschrankt und 


C2 


sie bildet ein Organ, das haupt- 
sachlich zur Anfeuchtung der 
Nahrung durch die Ausschei- 
dung der sie bedeckenden Drut- 
sen bestimmt ist. 


mgh. 


Abb. 1. Schema der Zungenstruktur der Urodela 
(Salamandra nach KALLtIus, 1901). Dieses Schema 
zeigt die Struktur und die bezugliche Entwicklung 


3e1 den ungeschwanzten 
Amphibien ist die Zunge viel 
starker entwickelt; die Aglossa 
beiseite lassend, wollen wir die 


Zungenstruktur bei den Vertre- 


der Zungenmuskeln: \. sternohyoideus msth; 

M. genioglossus mgg; M. geniohyoideus mgh; 

Cornua hyoidei (1, C2; die Zungendriisen g/l; die 
Unterkiefer mn. 


tern der Discoglosside, Pha- 
Alytes und 


Rana_ betrachten, 


neroglossa, obst. 


wie bei 


Katiius (1901) beschrieben ist. Bei den Discoglosside lasst sich die 
Zunge nicht hervorstrecken. Sie hat die Form eines Pilzes mit gewolbtem 
Hut und nimmt den ganzen Raum zwischen den beiden Asten des Unterkiefers 
ein. Bei den Phaneroglossa wird die Zunge hervorgeschnellt und erscheint als 
ein muskuloses, dem Fangen der Beute angepasstes Organ. Wie bekannt, ist 
bei Froschen und Kroten der hintere Zungenrand frei, der vordere aber 
befestigt, so dass bei dem Hervorschleudern der Zunge sich dieselbe um die 
Linie ihrer Befestigung gleichsam wie um ihre Achge dreht. Bei der Kaul- 
quappe bildet sich anfangs nur die Urzunge, darauf, wie auch bei den Sala- 
manderarten, entwickelt sich die sekundare Zunge. Die Bildung der defini- 
tiven Zunge beginnt damit, dass die Urzunge, die fast die ganze Mundhohie 
ausfullt, kleiner wird und der ganze Mundboden, ausser der Region, die 
unmittelbar hinter der Anlage der Schilddrise liegt, flach wird; an dieser 
Stelle liegt ein Hocker, in welchen die Kopula des Hyoidbogens hineinwachst. 
Unter der Kopula wachsen die Fasern des Hyoglossus in die Zunge hinein. 
Dieser Hocker entspricht dem Ende der primaren Zunge; vor ihm befindet 
sich ein ziemlich grosser Raum, unter welchem der Genioglossus angelegt 
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wird. In dem Masse seines Aufwachsens beginnt der Mundboden tuber ihm 


anzuschwellen und es bildet sich die Anlage der sekundaren Zunge; dann 
verschmelzen beide Anlagen miteinander und werden von den zahlreichen 
Fasern der M. M. hyo- und genioglossi durchdrungen. Diese durchkreuzen 
und verschlingen sich miteinander, wobei die Fasern der rechten und linken 
Muskeln nach entgegengesetzten Seiten ubergehen und die kompakte Muskel- 
masse der Zunge entsteht; ein Septum lingue wird nicht ausgebildet. Bei der 
terneren Entwicklung 
wachsen bei den Disco- 
glosside die Rander der 
Zunge gleichmassig nach 
allen Seiten, bei den 
Phaneroglossz aber 
wachst der obere hintere 
Teil des Zungenhockers 
besonders stark und es 
entsteht die grosse ruck- 
warts gewendete Zunge 
des Frosches (Abb. 2). 
In Abhangigkeit davon 


durchkreuzt sich ein Teil 


der Fasern des Hyoglos- 
sus nicht mit den Fasern 
des Genioglossus, son- Abb. 2. Schema der Zungenentwicklung der hoheren Anura 
phaneroglossa (B) aus der Zunge des Discoglossidentypus 
dern die Partien beider (A). Zugrunde sind die Abbildungen von KALLius (1901) 
Muskeln gehen Seite an gelegt. Wir konnen uns vorstellen, dass die Froschzunge 
sich durch Weiterwachsen des hinteren Oberteiles der 
Seite bis zum Ende der Zunge von Alytes aufwarts und ruckwarts gebildet hat, 
freien Zunge. 3eide Wobei der M. hyoglossus, mhg, sich teilweise mit den 
Fasern des M. genioglossus, verflechtet, teilweise 
Muskeln wirken als gehen ihre Fasern einander parallel bis zur ausseren 
Antagonisten und bei Zungenspitze. Basihyale Bh. Die ubrigen Bezeichnungen 
dieselben wie auf Abb. 1. 


einen oder des anderen von ihnen dreht sich die Zunge um ihre Basis wie 
um eine Achse, bald vor-, bald ruckwarts. Die Drusen der Zunge bei den 
Anura entwickeln sich sehr spat, am Ende der Metamorphose, wenn die 
Zunge schon vollstandig ausgebildet ist. 

Auf diese Weise unterscheidet sich auf den frihen Entwicklungsstufen 
die Zunge der Anura nicht von der Zunge der Urodelen, auf den spateren 
aber lasst sich in ihrer Struktur ein Fortschritt in der Entwicklung der ausse- 
ren Form und der Muskulatur bemerken. Beide Zungenmuskeln sind stark 
und gleichmassig entwickelt. M. hyoglossus tritt bei den geschwanzten Amphi- 
bien nicht in die sekundare Zunge ein, bei den ungeschwanzten bildet er die 
Halfte ihrer Masse. Ein charakteristisches Merkmal der Zungenmuskulatur 
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bei Froschen und Kroten ist, dass die Fasern, welche ihre Muskeln bilden, 
einander in einem gewissen Winkel durchkreuzen, oder einander parallel 
laufen, doch nicht mit bogenformigen Buscheln sich gegenseitig umfassen, 
wie das bei den Reptilien der Fall ist. Bei den Froschen sowohl als auch bei 
den Salamandern wird die Zunge durch die Tatigkeit entsprechender Muskeln 
in Bewegung gesetzt. Kattrus konstatiert in seiner grossen Arbeit in der 
Zunge der Eidechse Teile, die der primaren und der sekundaren Zunge der 
Amphibien entsprechen; doch sind diese Gebilde bei den Reptilien, sogar auf 
den frithen Entwicklungsstufen, dermassen in ein Ganzes verschmolzen, dass 
ihm nur nach detaiilierter Erforschung der Embryogenese der Zunge die 
Feststellung der Grenze gelang. Es wurde von ihm konstatiert, dass phylo- 
genetisch die Zunge der Reptilien aus der Zunge der Amphibien entstanden 
ist, doch mir scheint, dass man sich die Urform der Zunge der Reptilien nicht 


in der Form der Zunge eines der gegenwartig lebenden Vertreters der Amphi- 


bien vorzustellen habe: es war cin vollkommeneres Organ als die Zunge der 
Salamander, doch war es der Zunge der Anura nicht ahnlich. Mir erscheint 
die Zunge der letztcren als eine Abweichung vom Hauptwege der Zungen- 
evolution, die in der Zunge der gegenwartig lebenden Frosch- und Kroten- 
arten ihre hochste Entwicklung erreicht hat. Das die Richtung der Zungen- 
evolution vom Reptilientypus bestinzmende Moment war die progressierende 
Entwicklung des Hyogiossus, welcher zum wichtigsten und langsten Zungen- 
muskel wurde, wahrend der bei den Amphibien entwickelte Genioglossus eine 
untergeordnete Stellung einnahm. Ich hoffe nachweisen zu konnen, dass schon 
bei einer ganzen Reihe von Reptilien aus den MW. M. genioglossi sich die kom- 
plizierte Quermusktlatur ihrer Zungen entwickelt hat. Die Ausbildung dieser 
Muskulatur gestattete einerseits eine Veranderung des Prinzips des Hervor- 
streckens der Zunge und machte diese zu einem vielbeweglichen Organ. 
Andererseits rief das Erscheinen neuer Muskeln eine ausserordentliche Man- 
nigfaltigkeit der Zungenstruktur bei den rezenten Reptilien, ihre ausser- 
ordentliche Veranderlichkeit und Anpassungsfahigkeit an die verschieden- 
artigsten biologischen Bedingungen der Umwelt hervor. 

Bei der Betrachtung der Zunge der Reptilien erscheint es uns angebracht, 
aniangs die Zunge der Krokodile, Schildkréten und Brttckenechsen zu _ be- 
schreiben, obgleich bei unserer Untersuchung hauptsachlich die Eidechsen 
und Schlangen beriucksichtigt wurden. Bei dieser Anordnung der Darstellung 
folgen wir der naturlichen Ordnung der zunehmenden Komplikation und der 
Anpassungsfahigkeit der Zunge an verschiedene biologische Bedingungen in 
der Klasse der Reptilien. 
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B. DIE ZUNGE DER REPTILIEN. 
I. DIE ZUNGE DER KROKODILE. 


Die Struktur der Krokodilzunge ist von DUvERNOoIS und von HOFFMANN 
{in Bronns ,,Klassen und Ordnungen‘) beschrieben und schliesslich sind 
in der Arbeit des Prinzen L. F. von BAyYERN einige Abbildungen von Quer- 
schnitten der Zunge des cllligator lucius gegeben. Die Ergebnisse dieser 
Autoren geben ein ziemlich vollstandiges Bild von der Struktur der Krokodil- 
zunge. Sie hat eine dreieckige Form und lost sich fast gar nicht vom Mund- 
boden ab, da nur ihre Rander frei sind. Sie liegt in der Tiefe des Rachens 
und erreicht beim Gavial nicht einmal die Symphyse des Unterkiefers. Die 
Zunge ist mit vielschichtigem Epithel bedeckt und mit zahlreichen Drusen 
und Papillen versehen. 

Nach HorrManns (Crocodiius porosus) und des Prinzen L. F. von 
Bayern (Alligator lucius) Beschreibung gibt es in der Zunge des Krokodils 
nur zwei Muskeln, die wir schon in der Zunge der Amphibien gesehen haben, 
namlich die M..M. hyoglossi und genioglossi. Schon DUVERNOIS verneinte 
das Vorhandensein der M. M. transversalis und longitudinalis lingue, welche 
fast bei allen Eidechsen vorhanden sind, und beschrieb den eigentimlichen 
Bau der Hyo- und Ceratoglossi der Krokodile. Diese Muskeln beginnen beim 
Zungenbein und seinen Hornern und treten in die Zunge, wobei sie sich 
in Bander teilen, die sich untereinander kreuzen, und zwar so, dass die Ban- 
der des rechten Muskels auf die linke Seite tbergehen und umgekehrt. Nach 
HorrManns Beschreibung beginnt der Genioglossus wie gewohnlich an der 
Symphyse des Unterkiefers, durchlauft eine Strecke in einem Buschel und 
teilt sich dann in zwei Partien. Die aussere machtigere verlauft unmittel- 
bar unter der Schleimhaut der Zunge, umfasst von aussen den Hyo- 


glossus und wendet sich ein wenig nach der Dorsalseite der Zunge. Der ven- 
trale Fasernteil der Muskelschicht dieser Sehne zieht etwas schrager auf- und 
ruckwarts, um dann an die Untertiache des Zungenbeines in der Nahe der 


Zungenbeinhorner sich anzuheften. Die innere Partie des Genioglossus, die die 
Gestalt eines dunnen schmalen Bandes hat, geht direkt neben der anderen 
unmittelbar unter der Verschlingung des Hyoglossus bis an den durch die 
Vereinigung des rechten und des linken Hyoglossus gebildeten Winkel. 
Rostral von dem Vorderrande des Zungenbeines wendet sie sich aufwarts 
und inseriert an dem hautigen Teile der ,,Zungenklappe‘. Auf diese Weise 
ist der Geniogiossus der Krokodile in zwei Partien geteilt und hat die Gestalt 
einer dunnen Platte, welche die Hauptmasse der Zunge von unten und von 
den Seiten umfasst. Ventral vom Genioglossus verlauft der M. geniohyoideus 
oder, nach Horrmanns Terminclogie, der 1. maxillohyoideus. Er beginnt an 
dem Unterkiefer, bei dessen Svmphyse, und zieht sich in Gestalt eines dunnen 
Bandes zum Os entoglossum. Er inseriert sich an dessen Korper und an den 
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Hornern der entsprechenden Seite. Die Krokodilzunge ist recht fleischig und 
dick und ist von einem vielschichtigen Epithel mit zahlreichen Driisen an der 
Dorsalflache bedeckt. Die MW. A. hyoglossi liegen mit ihrer Hauptmasse in den 
ventralen Zungenteilen und von ihnen strahlen in der Richtung nach dem 
Dorsum lingue zahlreiche vertikale Fasern aus. Auf diese Weise ist in der 
Zunge der Krokodile augenscheinlich eine sekundare Verbindung von Musku- 
latur und Drusen hergestellt, doch die Rolle des Genioglossus der Amphibien 
erfullt hier der A/. hyoglossus. Beim Vergleiche der Krokodilzunge mit der 
Amphibienzunge sehen wir, dass diese erstens keine selbstandigen Bewe- 
gungen auszufuhren fahig ist, da sie sich nicht von ihrer Basis losen kann; 
zweitens aber bilden ihre Hauptmasse die stark entwickelten und in viele 


mhg. 


Abb. 3. Schema der Zungenstruktur der primitiven Reptilien (zugrunde ist die Struk- 
tur der Krokodilzunge gelegt). Bei den Reptilien ist das vordere Ende der Zunge frei; 
durch ihre ganze Lange hin zieht sich der M. hyoglossus, mhg; der M. genioglossus 
ist in zwei fcine Bander zerfallen: den M. genioglossus externus, mgge, und den M. genio- 
glossus internus, mggi, Die aussere Partie biegt sich nach der dorsalen Seite der Zunge, 
indem sie die Anlage des M. transversalis bildet. Ein Teil der Fasern des M. hyoglossus 
biegt sich aufwarts in der Richtung des dorsalen Epithels der Zunge. Die Trachea Tr. 
Partien differenzierten VW. M. jiyogiossi. Die Hauptmuskeln der Amphibien- 
zunge, die M. VM. genioglossi, sind nach dem lateralen Zungenteile gedrangt 
und haben die Gestalt verhaltnismissig dinner Bander oder Platten. Diese 
Gestalt bewahren sie bei den Eidechsen, Schlangen und bei Hatteria. Die 
mediale Partie der 1/..M. hyoglossi der Krokodile ist bei den Squamata redu- 
ziert, wenngleich ich sie bei den Embryonen aller von mir untersuchten Ei- 
dechsen gefunden habe, oder verandert, wie wir weiter sehen werden, ihre 
Lage. Die aussere Partie, wie sie auf den Abbildungen des Prinzen L. F. 
von BayYERN dargestellt ist, umfasst von der Seite die M/. M. hyoglossi und 
wendet sich sogar etwas nach der dorsalen Seite der Zunge unter die Zungen- 
schleimhaut. Im Texte weist dieser Autor darauf hin, dass einige Fasern bis 


zu den Fasern desseiben Muskels der entgegengesetzten Seite reichen; folg- 


lich beginnt bei den Krokodilen der AZ. transversalis lingue sich zu entwickeln. 
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Alle diese Ziige der Zungenmuskelstruktur notigen uns zu der Annahme, 
dass die Krokodile die primitivste Zunge unter den Reptilien haben. Nichts- 
destoweniger haben sich in ihr auch solche Zuge des Baues entwickelt, welche 
sie von allen anderen Tieren dieser Klasse unterscheiden. 


Die Struktur des Hyoglossus mit seinen vertikal gerichteten Fasern weist 
auf eine spezielle Anpassung der Muskulatur hin, wahrscheinlich zur Form- 
veranderung der Zungenoberflache und zum Druck auf die Drisen, eine 
Funktion, welche bei Eidechsen die Derivate des Genioglossus erfullen; bei 
den Krokodilen liegt diese Funktion aut dem Hyoglossus. Wir denken, dass 


Fig. 3a. Schema der Zungenstruktur der primitiven Reptilien (zugrunde ist die Zungen- 
struktur der Hatteria gelegt). Es gibt zwei Zungenretraktoren: die M. M. hyoglossi, mhg, 
und unter ihnen das Zungenbein, oe. Jede dieser Bildungen ist von Ringmuskeln, mah 
und mbhp, umgeben; der M. genioglossus ist in zwei Muskein, den M. genioglossus 
externus, mgge, und den M. genioglossus internus, mggi, zerfallen, welche in den 
M. transversalis, mtr, ttbergehen. Die Fasern der letzteren wachsen in die Papillen hinein. 


bei den Vorfahren der Krokodile frih das Bedtrfnis nach solchen Bewe- 
gungen der Zunge sich geltend machte, zu welchen die Eidechsen nur nach 
einer bedeutend lingeren und komplizierten Evolution gelangten, wahrend 
der die Lage und die relative Entwicklung der einzelnen Muskeln sich 
stark. veranderten. Bei den Krokodilen erreichte die Entwicklung des 
Genioglossus diese Stufe nicht und daher wurde dasselbe Ziel durch Um- 
gestaltung der anderen Muskeln erreicht. Wir werden zu dieser Frage bei 
Betrachtung der Evolution der Zunge bei Squamata noch zuruckkehren, wenn 
wir ein grosseres Material zu vergleichen haben werden. Jetzt wenden wir 
uns zu den Schildkroten, deren Zunge, zum mindesten in den embryonalen 
Stadien, einige Zuge der Struktur der Amphibien bewahrt hat und in einer 
anderen Richtung als bei den Krokodilen evolutionierte. 
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Il. DIE ZUNGENENTWICKLUNG BEI DEN SCHILDKROTEN 
(EMYS EUROPEA). 


Die Schildkrétenzunge unterscheidet sich bedeatend von der Zunge an- 
derer Reptilien und hat sich in einer anderen Richtung als bei ihnen entwickelt. 
Ihrer ausseren Form nach ist sie der Eidechsenzunge aus der Familie der 
Agamiden ahnlich. Vorn ist sie stumpf zugespitzt. Hinten ist ein tiefer Aus- 
schnitt, in welchem das Vorderende des Trache eindringt. Die Zungenrander 
sind gerundet und verhaltnismassig wenig mit dem Mundboden verbunden. 
Aut der Dorsalobertlache der Zunge ist eine breite Vertiefung, die die Fort- 
setzung des hinteren Zungenausschnittes bildet. Die Zunge ist von oben mit 
mehrschichtigem Fp:thel bedeckt, das viele Falten und Papillen bildet. 

Die gewohnliche Annahme ist, dass die Zunge der Schildkroten mit ihrer 
Basis dicht verbunden ist, doch Prinz L. F. von BAYERN weist darauf hin, 
dass bei 7 estudo grece und Emys orbicularis die Zunge verhaltnismassig frei 
sei. In A. Duces’ Arbeit (1837) fand ich interessante Beobachtungen uber 
die Ernahrungsart emer Landschildkrote, welche lange bei ihm gelebt hatte. 
Wenn er sie mit Wtirmern oder mit in Milch aufgeweichtem Brote futterte, 
so biss sie mit den Kiefern Stuckchen ab, wenn er aber thr Salat bot, so 
Offnete die Schildkrote den Mund und streckte die Zunge ein wenig hervor, 
so dass das Blattchen Lattich an der klebrig schleimigen Oberflache haften 
blieb. Daraut zog sie die Zunge und einen Teil des Blattchens in den Mund ein 
und biss es mit den Kiefern ab. Diese Beobachtungen zeigen, dass die Schild- 
krétenzunge zu gewissen Bewegungen fahig ist und von dem Tiere als ein 
nahrungsergreifendes Organ gebraucht wird. 

In die Zunge tritt das Zungenbein hinein. Es hat eine etwas andere Form 
als bei der Eidechse, die Form einer breiten, von oben gewolbten Platte, von 
der drei Paar Horner ausgehen. Das mittlere Paar ist langer als die anderen 
und ist teilweise verknochert. Die zwei anderen bleiben knorpelig. Das hintere 
Paar, die sogenannten Ceratobranchialia, sind mit dem Zungenbein durch 
Bander vereinigt. Ausser diesen Llementen gibt es ventral vom Zungen- 
fortsatz des Zungenbeines eine Knorpelplatte von rhomboider Form, die 
getrennt vom viszeralen Skelett eingelegt und mit ihm nur _ vermittels 
der Muskeln verbunden ist (Abb. 7 und &, FR, S. 246 und 247). Diese Muskeln 
haften eintach an dem Zungenbein und dem Ventralknorpel, teils ent- 
fernen sie sich von den Randern dieses Knorpels und wtberspannen als 
3ogen das Os entcglossum, und endlich treten sie einfach in die freie 
Zunge ein, ohne das viszerale Skelett zu beruhren. Prinz L. F. von 
BAYERN nennt diese Platte die isolierte Kopula des viszeralen Skelettes. Sie 
wird in den spateren Stadien angelegt, ganz unabhangig von dem Hyoid- 
bogen, ventral und vorn vom Basihyale in Gestalt einer Mesenchymplatte, 
und verknorpelt dann. Mir scheint, man kann sie mit dem von KALLius 
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bei Amphibia anura gefundenen erganzenden ventralen Elemente des visze- 
ralen Skelettes vergleichen, welches er Kopula A. nennt. Dieses Element 
wird bei den Embryonen der Froésche an derselben Stelle wie bei Schildkréten 
angelegt, doch bei der Metamorphose reduziert. In der Literatur gibt es ziem- 
lich viel Berichte ttber den Bau des Epithels der Schildkrétenzunge, auch tiber 
die Drusen und Papillen, welche diese bedecken. Bei den Landschildkroéten 
gibt es mehr solcher Papillen und Driisen und sie haben eine eigenartige 
und komplizierte Struktur. Sie sind von besonderen Lymphgefassen und 
Nerven durchzogen. Bei den Wasserschildkroten entwickeln sich diese Pa- 
pillen nicht, sondern es gibt gewohnliche Faltchen, Furchen und Vertiefungen 
des Epitheis, welche nach Macuats Ergebnissen (1879, nach HorrMaANN 
zitiert) grosse Variationen bei Vertretern ein und derselben Art bieten. Bei 
Meerschildkroten ist die Zunge einfach mit einer dicken Schicht flachen Epi- 
thels bedeckt. Beztiglich der Strukiur Jer Zungenmuskulatur sind wenig Er- 
gebnisse in der Literatur zu finden; in der Arbeit des Prinzen L. F. von 
BAYERN sind Abbildungen der Zungenschnitte gegeben von Testudo greca 
und Emys orbicularis. Beide Spezies gehoren zur Familie der Testudinide. 
Doch ist der Unterschied in der Zungenstruktur ein ziemlich bedeutender, 
wie er bei Eidechsen und Schlangen unter den Vertretern verschiedener 
Familien zu sein pflegt. 

Nach Prinz L. F. von Bayern ist der A/. omohyoideus in zwei Portionen 
geteilt: die erste haitet an den Ceratohyalia, an den Ceratobranchialia und 
an der Kopula, die andere Portion desselben Muskels geht zur Speiserohre. 
M. sternohyoideus fehlt. Diese Muskeln ziehen das Zungenbein zurick. 

Die andere Gruppe der Muskeln besteht: aus MW. geniohyoideus super- 
ficialis, der einerseits an die grossen Horner des Zungenbeines, andrerseits 
an die Faszie vorn am Zungenknorpel befestigt ist, aus M. geniohyoideus 
profundus, der mit den M.M. genio- und hyoglossi eng verbunden ist, er 
haftet ebenfalls an den grossen Hornern, und endlich aus dem dritten Muskel, 
M. hyomandibularis, der zwischen den grossen Hornern und dem Unterkiefez 
hindurchgeht. Alle diese Muskeln zichen das Zungenbein, also die Zunge 
selbst, nach vorn. 

Zur letzten Gruppe gehoren MW. M. hyo- und genioglossi mit ihren De- 
rivaten. Prinz L. F. von Bayern unterscheidet mehrere Partien des M. hyo- 
glossus: die horizontale, die obere und die untere und rechnet hierher auch 
unter demselben Namen die Partie des Genioglossus, welcher zwischen 
dem Unterkiefer und dem rhomboiden Knorpel liegt. Diese Bezeichnung 
ist deshalb unpassend, weil Muskeln verschiedener Abstammung ein und die- 
selbe Benennung gegeben ist. Der M. hyoglossus beginnt an den grossen Hér- 
nern des Zungenbeines und geht, in die obengenannten Unterabteilungen zer- 
fallend, in die Zungenspitze. Lateral von ihm unter der Zungenschleimhaut 
zieht der M. genioglossus hin, medial aber liegen das Os entoglossum, der 


16. — A. Z. 1529. 


| 
| 
‘ 
JLie 
o 
| 
| 
| 
| 


S. A. SEWERTZOFF Junior 


Rhomboidenknorpel und die sie verbindenden Muskelbundel, welche aus dem 
M. genioglossus hervorgehen. 

Nach den Abschnitten dex Zungenquerschnitte und nach der ziemlich 
unvollstandigen Beschreibung im Texte lasst sich im Bau dieser Muskeln bei 
Emys orbicularis und Testudo greca folgender Unterschied beobachten: in 
der Zunge von Jestudo treten die M. AZ. hyoglessi lateral vom Zungenbein 
in die Zunge. Von aussen werden sie von den Bundeln der M. M. genioglossi, 
welche aufwarts streben, nach der Dorsalseite der Zunge einbiegen und auf 
solche Weise den M. transversalis lingue bilden. Im vorderen Viertel der 
Zunge ist der letzte Muskel starker entwickelt als in den mittleren Teilen. 

Zwischen dem Zungenskelette und den VM. M. hyoglossi liegt eine andere 
Portion des WM. ge:ioglossus; sie zweigt sich von der ausseren Partie unter 
den Retraktoren ab und geht zu ihrer dorsalen Oberflache, wo sie sich mit 
den Quermuskeln verflicht. Zwischen Os entoglossum und M. transversalis 
befinden sich die Bundel des Bindegewebes mit einer unbedeutenden Bei- 
mischung von Muskelfasern. 

Bei Emys ist die Muskulatur komplizierter, weil es zwei Schich- 
ten von Muskelfasern gibt, die am Rhomboidenknorpel beginnen und 
sich bogenformig uber das Os entoglossum schwingen, wie das teilweise auf 
meinen Abb. 7 und 8 zu sehen ist. Diese Muskeln entsprechen den inneren 
Partien des M/. genioglossus. Sie haben den Zusammenhang mit dem Anfange 
des Muskels verloren und sind deutlich von dem bedeutend schwacher ent- 
wickelten M. transversalis getrennt. 

Ich hatte Gelegenheit, allerdings nicht ganz genugend, die Entwicklung 
der Zunge von Emys lutaria an fertigen Praparaten, die mir von D. M. 
Fitatow in liebenswurdiger Weise zur Verfugung gestellt wurden, zu stu- 
dieren. Leider waren viele Serien von der Zeit gebleicht, und daher konnte 
ich die Entwicklung der Zunge nicht mit gewunschter Vollstandigkeit ver- 
folgen. 

Die fruheste Zungenanlage, welche ich beobachtet habe, entspricht dem 
II. Stadium Katuiius’ fur Lacerta muralis (KALLIUS, 1901, Stadium IT, 
Abb. 43 im Texte). Der Unterschied besteht nur in der etwas anderen Form 
der Anlage des Unterkiefers. Auf den Schnitten sieht man die Erhohung des 
Tuberculum impar. Beim Vergleich der Entwicklung der Zunge bei 
Emys und verschiedener Eidechsen habe ich keinen besonderen Unter- 
schied auf den fruhen Stufen bemerkt. Augenscheinlich ist bei der Schild- 
krote der Querhiigel uber dem Hyoidbogen etwas scharfer ausgepragt und 
ist langer zu beobachten, und erst in den spateren Stadien (Abb. 4) bildet 
seine Oberfiache in den Seitenteilen der Zunge einen Querwulst, wie er 
auf der Rekonstruktion der Zunge, die nach Sagittalschnitten gemacht ist, 
auf Abb. 4, v zu sehen ist. Allmahlich wird die Zunge bei Emiys gewolbter 
und beginnt sich ein wenig von ihrem Boden zu heben (Abb. 4), wobei diese 
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Vergrosserung des Umfanges mit dem Wachsen der Muskulatur nicht zu- 
sammenhangt. Die Muskeln werden also etwas in ihrer Entwicklung retardiert. 
In den spatesten Stadien tritt die Muskulatur der Zunge naher an das Zungen- 
epithel heran als in den friheren. Im Anfange ihrer Entwicklung ist die 
Zunge oft mit gleichartigem flachen Epithel bedeckt; seine Zellen liegen in 
zwei bis drei Schichten. In spateren Stadien wird es dicker und bildet ver- 
schiedenartige Falten; Driisen konnte ich auf keinem meiner Praparate auf- 
finden. 


Abb. 4. Rekonstruktion der embryonalen Zunge von Emys lutaria nach Sagittalschnitten 
von der rechten Seite. Die aussere Zungenoberflache ist mit Punkten schattiert. Umriss 
A bezeichnet der letzten Schnitt der in die Rekonstruktion aufgenommenen Serie. 
Durch die Zungenoberflache schimmern die Muskeln und das Viszeralskelett durch. 
3ezeichnungen: Unterkiefer mn; os entoglossum Oe; die Horner des Zungenbeines auf- 
einander folgend C1, Co, Cs; die Muskeln: M. genioglossus externus mgge; M. genio- 
glossus internus mggi; M. hyoglossus mig; M. mylohyoideus mmy; M. sternohyoideus 
msh, Die Trachea, Tr, ist im optischen Durchschnitte gezeichnet. 

Gehen wir zur Muskulaturentwicklung uber. Sie beginnt damit, dass 1m 
Gebiete des viszeralen Skelettes die Anlage oder der Strang von Mesenchym- 
zellen, der durch Fortsatze der metaotischen Myotome gebildet wurde, zu 
wachsen beginnt. Dieser Strang erreicht urspriinglich den Hyoidenbogen und 
liegt zu Seiten des Basihyale. Die Zunge erhebt sich zu dieser Zeit wenig uber 
das allgemeine Niveau des Mundbodens und in seinem Bereich ist nur die An- 
lage des M/. mylohyoideus zu sehen, der zur viszeralen Muskulatur gehort. In 
spateren Stadien zerfallt der M. mylohyoideus in zwei Abschnitte: den vor- 
deren und den hinteren (Abb. 4, my). Die allgemeine Zungenmuskelanlage 
beginnt vorwarts zu wachsen und bildet den W. geniohyoideus, welcher die 
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mesenchymatose Anlage des Unierkiefers erreicht; darauf beginnt bei diesem 
Muskel die Abzweigung des 1. genioglossus, welcher schrag aufwarts und 
zuruck, in der Richtung nach der Dorsalflache der Zunge und des Unter- 
zungenbeines wachst. Zu diesem Zeitpunkte wachst der M. hyoglossus kaum 
bis zum Vorderende des Basihyale und trifft unter einem gewissen Winkel 
mit dem M. genioglossus zusammen. Auf solche Weise gibt es im Bereiche 
der sekundaren Zunge gar keine Muskeln ausser dem Genioglossus, und dies 
erinnert an die Zunge vom Amphibientypus. Die Abb. 5 und 6 zeigen die Lage 
der Muskeln in der Zunge von Emys lutaria auf den Querschnitten des fruhen 
Entwicklungsstadiums. Die aussere Gestalt der Zunge ist den auf der Re- 
konstruktion Abb. 4 dargestell- 
ten Stadien gleich. Sie hat die 
Gestalt eines Wulstes, der den 
ganzen Raum zwischen den 


% <Asten des Unterkiefers  ein- 


nimmt; sein Vorderende ist 
stumpf zugespitzt. Auf der 
Dorsalflache der unteren Zun- 
genhalite ist eine langliche 
Furche bemerkbar (Abb. 6). 
Aut Abb. 5 sind der Zungen- 
querschnitt und seine Muskeln 


zwischen den Asten des Unter- 

Abb. 5. Querschnitt durch den vorderen Teil der 
Zunge cines sehr friihen Embryos des Emys lutaria. 
Die Anordnung der Muskeln im vorderen Teile der Schicht der Muskelzellen bildet 
Zunge, wo die M. M. genioglossus externus und in- 
ternus, #gg, und der M. geniohyoideus noch nicht 
voneinander getrennt sind. N.NJI Neryus hypo- liegt der M. genioglossus. Sein 
elossi. 


kieters zu sehen. Die ventralste 
der M. mylohyoideus. Uber ihm 


ventralster Teil geht in den 
M. geniohyoideus uber. Die Fasern dieser Muskeln liegen fast parallel 
der Flache der Abbildung und gehen in dorso-ventraler Richtung. Im 
Gebiete der Zunge selbst liegen die Fasern des VM. genioglossus paral- 
lel der Zungenachse. Zwischen ihnen lauft der Nerv XII, der diesen 
Muskel versorgt; das mediale Zungengebiet ist frei von Muskeln. Auf Abb. 6 
geht der Schnitt durch das vordere Ende des Zungenbeines. Die Zunge ist quer 
durchschnitten, doch der Schnitt hat auch einen Teil der Halsmuskeln ergriffen. 
In diesem Stadium ist der Gesichtsteil des Schadels unter rechtem Winkel zum 
Korper gewendet und die Halsmuskeln sind frontal durchschnitten. Dank der- 
selben Biegung ist der Zungenknorpel zweimal in den Schnitt gekommen (Abb. 
6, Oe und Bh). In diesem Stadium hat er die Form einer ventral gewolbten 
breiten Platte, von der drei Paar Knorpelbogen ausgehen. Die Ansammlung 
von Mesenchymzellen in der Mitte der Zunge entspricht dieser Wolbung 


(Abb. 6, Bh). Von derselben geht in der Kichtung zum Vorderende der Platte 
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ein knorpeliger Wulst, welcher in das sogenannte Os entoglossum ubergeht. 
Das Os entoglossum ist unter einem rechten Winkel zur ubrigen Platte gewen- 
det. Zu beiden Seiten sind Zellengruppen zu sehen. Die Gruppe mggi gehort 
zu der inneren Gruppe, wigye zu der ausseren Portion der M. M. genio- 
glossi, wahrend die dazwischenliegende Zellenanhaufung mhg zu den M. M. 
hyoglossi gehort. Solchergestalt liegen die Anlagen der M.M. genioglossi zu 
beiden Seiten der Anlage des M. jvyoglossus, und in spateren Stadien gleicht 
sich die Kriummung des 
Unterkiefers und des 
Unterzungenapparates 
aus; in den Skelettan- 
lagen entwickelt sich 
der Knorpel und diffe- 
renzieren sich die ubri- 
gen Muskeln. Der M. 
hyoglossus zerfallt in 
einzelne Abschnitte. In 
den fritheren Stadien 
war es ein ununterbro- 
chener Muskelstrang, 
der, am Schultergurtel 
anfangend, lateral von 


der Kopularplatte un- Abb. 6. Durchschnitt des hinteren Zungenteiles desselben 
in Embryos wie auf Abb. 5. Der gekrummten Form des Em- 
> . bryos wegen sind in den Zungenschnitt auch die Muskeln 
die Zunge uberging ; des Halses, mpl, gekommen. Die Zellenanhaufung, Bh, gehort 
jetzt wichst er an die ar gewolbten Teile der Basihyaleplatte an. Sie ist, ge- 
es rummt und ihr vorderer Fortsatz ist quer durchschnitten 

Horner an und zerfallt und als Os entoglossum, oe, bezeichnet; zu beiden Seiten 
Muskeln. desselben sind die Muskelanlagen des M. genioglossus ex- 
ternus, mgge, und des M. genioglossus internus, mggi, zu 

Ein Teil dieser neuen sehen; dazwischen liegt der M. hyoglossus, mhg. Der M. 
mylohyoideus, mmy, ist nur in der Nahe des Unterkicfers, 

mn, zu sehen. 


ter ihren Hornern 


in einzelne 


Muskeln verandert die 
Richtung seiner Fasern 
(Abb. 4, mia). Das Vorderende des Muskels wachst weiter vorwarts und 
durchkreuzt sich mit dem A/. genioglossus, so dass jetzt das Verhaltnis 
dieser beiden Primarmuskeln der Zunge an dasjenige erinnert, welches wir 
bei den Discoglosside gesehen haben. Aber bei den Schildkroten wachst der 
M. hyoglossus ziemlich schnell vorwarts, gelangt bis zur Zungenspitze und 
wird der wichtigste Muskel der Zunge. Am Ende der Entwicklung bestimmt 
der M. hyoglossus zusammen mit den Elementen des Zungenskelettes die 
Richtung der Fasern des MW. hyoglossus. Leider ist es mir nicht gelungen, die 
folgenden Veranderungen der Schildkrotenzunge wahrend ihrer Entwicklung 


zu verfolgen, denn nach dem beschriebenen Stadium ist bei mir eine ziemlich 


beg 
\T mmy, 
lie - Ly. 
10 
AV 
979 : 
15 
4 


246 
S. A. SEWERTZOFF Junior 


bedeutende Unterbrechung in den Stadien: viele Praparate sind verblichen 
und sie zu entziffern ist unmoglich. 


Bis jetzt haben wir die Anlage des Rhomboidenknorpels noch nicht ge- 


sehen. Sie erscheint ziemlich spat und soviel ich sehen konnte in der Form 
einer dtinnen Platte, die aus einem faserigen Bindegewebe besteht. Darauf 
verdickt und verknorpelt sie sich, die Form annehmend, welche wir auf Abb. 
7 und 8 (Rk) sehen. Mit ihrer Erscheinung treten ziemlich grosse Veran- 
derungen in der Muskelstruktur ein. Wenn wir die Beschreibung der Zunge 
von Testudo bei Prinz L. F. von BayEeRN mit der Zunge des oben beschrie- 
benen Embryos von /mys /utaria vergleichen, so werden wir zu der Annahme 
gedrangt, dass gerade in diesen ziemlich spaten Stadien die Unterschiede im 
Entwicklungsgange der Zunge dieser Formen beginnen mussen. Vor allem 


Abb. 7. Querschnitt durch die Zunge eines spaten Embryos von Emys lutaria in der 
Region des Endes des Os entoglossum, oe. Das Epithel ist bedingterweise schraffiert. 
Die Anordnung der Muskeln ist zu sehen. Um das Os entoglossum, oe, ziehen die Fasern 
des M. genioglossus internus, mggi, hin, welche diesen Knochen mit dem Rhomboiden- 
knorpel, Rk, verbinden. Zwischen der Aausseren und der inneren Partie der M. M, genio- 
glossi, mgge und mggi, ziehen die M. M. hyoglossi, mhg, hin. 
fallt in die Augen die einfachere und vielleicht bei den Keptilien die ver- 
breitetere Verteilung der Teile von M. M. hyoglossi der Testudo greca. Die 
aussere Portion des M. genioglossus ist bei ihr starker ausgepragt als die 
innere. Im hinteren Zungendrittel bleiben von der inneren Portion nur kleine 
vertikale Bundel zwischen der Kopula und dem Dorsalepithel der Zunge. 
In der vorderen Halite der Zunge ziehen ihre Fasern zwischen dem Os ento- 
glossum und den M. MM. hyoglossi hindurch, der rechte und der linke Muskei 
treffen unter einem Winkel an der mittleren Linie der Zunge zusammen, wo 
sie sich an den VM. transversalis lingue anschliessen; der letztere wird von 
der ausseren Portion des i. genioglossus gebildet. Der M. genioglossus ex- 
ternus geht zwischen dem M]. hyoglossus und dem Zungenepithel hin, wo er 
sich nach der Dorsalseite wendet, und bildet 1/. transversalis, allerdings mit 
etwas anderer Richtung der Fasern als bei anderen Reptilien, wahrend die in- 
nere Portion des M. genioglossus von Testudo eine untergeordnete Rolle spielt. 
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Bei Emys lutaria ist sie ziemlich stark entwickelt (Abb. 7). Augenscheinlich 
bildet sie den medialen Teil des AZ. transversalis und ausserdem miachtige 
Schlingen, die das Zungenbein mit der Rhomboidenplatte (Abb. 8) verbinden. 
Ein Teil der Portion, welche die embryonalen Anlagen der Schlingen mit 
dem Hauptmuskel Genioglossus verbindet, wird spater reduziert. Leider 
konnte ich die Details dieses Prozesses nicht verfolgen. Doch gehen unzweifel- 
haft in spaten Stadien die Entwicklungsprozesse der Zunge bei beiden Formen 
auseinander und die Zunge bei Eniys hat eine kompliziertere und eigenartigere 
Struktur als bei Testudo. 

Um die Entwicklungsgeschichte der Zunge abzuschliessen, wollen wir 
noch einige Worte uber die Veranderungen in der ausseren Form der Zunge 
hinzufugen. Die Zunge wachst ziemlich weit nach vorn; hauptsachlich wachst 
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Abb. 8. Zungenquerschnitt desselben Embryos wie auf Abb. 7. Die aus dem M. genio- 
glossus internus hervorgegangene Muskulatur in den mittleren Teilen der Zunge ver- 
bindet teilweise den rhomboiden Knorpel mit dem Zungenbein, teilweise bildet sie den 
M. transversalis, mtr, und die medialen Teile der M. M. annulares hyoglossi, mah. 
jener Teil, in welchen das Zungenbein nicht eintritt. Vor der Trachea, auf 
der Dorsalflache der Zunge, bildet sich eine tiefe Querfalte, welche ihr eine 
grosse Beweglichkeit verleiht. An der Zungenoberflache bilden sich allmahlich 
vertiefte Falten und Krypten, Drusen aber konnte ich auf meinen Praparaten 
nicht finden. 

So verlauft, soweit ich sie verfolgen konnte, die Entwicklungs- 
geschichte der Schildkrotenzunge. Ausser der eigenttmlichen Struktur, 
die von derjenigen anderer Reptilien abweicht, mtssen wir einige Be- 
sonderheiten der Entwicklungsgeschichte hervorheben, vor allem die spate 
Entwicklung des M. jiyoglossus. Bei und Schlangen erscheint 
er als Primarmuskel und wachst sehr fruh bis zum Ende des Zungen- 
wulstes. Er bestimmt die Richtung der Fasern anderer Muskeln. In der 
Embryonalzunge von Emys befindet sich urspringlich nur der M. genio- 
glossus allein, der verhaltnismassig lange jene gerade Richtung seiner 
Fasern behalt, welche als Merkmal der primitiven Zunge erscheint. Bei 
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Schildkroten wird, wie mir scheint, die primitive Weise des Zungenbaues 
erhalten oder, besser gesagt, sie beginnt sich erst zu andern, da die direkte 
Einwirkung der Muskelprotraktoren dank dem Zusammenpressen der Langs- 
muskeln durch die Ringmuskulatur erganzt wird, wobei bei Schildkréten die 
halbmondformige Anordnung der Fasern hauptsachlich um das Zungenbein 
und den Khomboidenknorpel, weniger aber um die Zungenretraktoren, wie 
es bei Khynchocephalia und Squamata beobachtet wird, stattfindet. Méglich 
ist es aber, dass die Wirkung der Quermuskeln weniger zur Verlangerung 
der Zunge dient, sondern sie nur fester macht und ihre Form andert. 


iI. DIE ZUNGE DER RHYNCHOCEPHALIA. 


Die Zunge von Hatteria ist von HacuTaro Ossava (1897) beschrieben. 
Er gibt eine Darstellung der ausseren Zungenform und des Querschnittes der 
Zunge und sagt, dass die Zunge der Hatteria ziemlich dick und fleischig sei, 
eine dreieckige Form und am hinteren Rande einen Ausschnitt zur Unter- 
bringung des vorderen Trachaenendes habe. Dieser Ausschnitt setzt sich an 
der Dorsalflache der Zunge fort und bildet an der Mittellinie eine Rinne, 
wenngleich diese Rinne auch auf den Vorderrand der Zunge ubergeht, jedoch 
keine Gabel bildet. Die ganze Zunge ist mit Papillen verschiedener Form und 
Art besat. In der Zunge beschreibt er drei Muskeln: WW. genioglossus, M. hyo- 
glossus und AM. basihyaliy froprius, erwahnt aber nicht den 7. geniohyoideus. 
Der Genioglossus des Hatteria bildet diesen verhaltnismassig feinen, doch 
breiten Muskel, der an der Svmphyse des Unterkiefers beginnt und in kau- 
daler Richtung geht. Nach ganz kurzem Verlaufe treten seine Fasern in dic 
Seitenteile der Zunge unmittelbar unter dem Epithel hinein. Die Vorderfasern 
beschreiben einen ganz kleinen Bogen und treten in den Vorderteil der Zunge, 
die mitileren gehen mehr geneigt, doch treten sie auch in die Zunge. Die 
hinteren oder genauer die unteren Fasern der Muskelplatte treten nicht in 
die Zunge und enden, sich an die Oberflache des hinteren Teiles von Os ento- 
glossum anlegend. Alle in die Zunge tretenden Fasern wenden sich nach der 
Dorsalseite und kreuzen sich meistenteils mit den von der entgegengesetzten 
Seite kommenden Fasern. Dieser Teil der A7. M/. genioglossi ordnet sich quer 
oder schrag in Bundel. Die ersteren gehen verhaltnismassig horizontal und 
enden in Papillen, welche die Seitenflache der gegentberliegenden Seite be- 
decken. Die zweiten steigen schrag aufwarts und enden in Papillen an der 
dorsalen Zungenoberflache. Ossava beschreibt noch eine vertikale Binde- 
gewebezwischenwand in der Zunge der Hatteria oder das Septum lingue, 
welches auf manchen Zungenquerschnitten zu bemerken ist. Auch von ihm 
gehen Muskelfasern aus, die in den Zungenwarzchen enden. 

Die M. M. hyoglossi beginnen am M. cerato/yalis und ziehen sich uber die 
ganze Zungenlange hin. Beide Muskeln sind durch eine Bindegewebezwischen- 
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wand-Raphe geschieden und liegen zwischen den M. M. genioglossi und dem 
M., basihyalis proprius, welche ein Ringsystem von Fasern um das Os entoglos- 
sum bilden. Im oberen Teile der Ringschicht ist der \/. basihyalis proprius 
durch eine Naht von Bindegewebe unterbrochen, mit welcher die Muskelfasern 
enden; an der ventralen Seite ziehen sie sich ununterbrochen hin. Eine Aus- 
nahme bildet das vorderste Ende des WV. basthyalis proprius, da die Fasern 
der rechten und der linken Seite des Ringes nicht ununterbrochen ubergehen, 
sondern sich unter einem gewissen Winkel durchkreuzen. Ossava fand bei 
Hatteria die fur Eidechsen charakteristische Muskelverflechtung nicht, und 


ihre ganze Zungenstruktur zeigt, dass, wenngleich der M. basihyalis proprius 


als Merkmal hoher Spezialisation erscheint, doch die ganze Zunge viel primi- 
tiver ist als bei den Eidechsen. In der Anordnung der Muskeln der Quermusku- 
latur der Zunge be: Hatteria beobachtet man die Bildung echter Ringmuskeln, 
welche fiir die Eidechse charakteristisch sind; doch haben sie sich noch nicht 
entwickelt, und wir k6nnen mit einem gewissen Rechte die Zunge der Hatteria 
fur einen Ubergang zwischen der Zunge der Krokodile und der Squamata 
halten. Bei Hatteria gibt es ebenso wie bei Schildkroten und Krokodilen 
keinen echten J/. trassversalis lingue, denn der echte M. transversalis ist vom 
M. genioglossus abgesondert. Hier sehen wir ein Bild ahnlich der Struktur der 
Embryonen der Geckonen oder den frihen Entwicklungsstadien anderer 
Eidechsen. Als zweites primitives Merkmal erscheinen zahlreiche Warzchen, 
welche die Zunge bedecken und ebenfalls bei Geckonen anzutreffen sind. Die 
Ahnlichkeit mit den Eidechsen ist durch das gut entwickelte Os entoglossum 
ausgedriickt. Nach allen diesen Merkmalen gehort die Zunge der Rhyncho- 
cephalia zum Typus tier Zunge der Squamata, wie sie mir nach meiner Unter- 
suchung erscheint (Schema der Abb. 3 a). In dieser letzten Gruppe, zu welcher 
wir tbergehen, eriangt die Struktur der Zunge eine ausserordentlich grosse 
Mannigfaltigkeit, und nur auf dem Wege der vergleichenden embryologischen 
Untersuchung gelingt es, den allgemeinen Plan der Zungenstruktur so ver- 
schiedener Formen wie der Chamaleons und der Schlangen festzustellen. 

In bezug darauf, wie die Hatteria ihre Zunge benutzt, habe ich 
interessante Nachrichten bei Brenm (Breum, 4. Auflage, umgearbeitet 
von WERNER) getunden, der Bercs Beobachtungen an einer bei ihm 
lebenden Hatteria zitiert. Er sagt, dass die Zunge der Hatteria kaum 
um einen Millimeter von der Spitze frei sei und weder Tastbewegungen 
machen, noch aus dem Munde vorgestreckt werden konne. Nichtsdestoweniger 
benutzte sie dieselbe zum Aufsammeln kleiner Tiere, z. B von Mehlwirmern, 
doch nicht mit der Spitze, wie es viele Agamen oder Iguanen machen, sondern 
mit der Zungenmitte, wobei die Zunge eigentumlich vorgestulpt wird und die 
Wurmer an die gewolbte Oberflache ankleben. Dieses Hervorstulpen geschan 
mit solcher Kraft, dass die ganze Schale, in welche das Futter eingeschuttet 
wurde, vom Platze gertckt wurde. 


fat | 
Al 
aie 
wih 
\T 
Lie 
10 
: 
Be 
| 
| 


S. A. SEWERTZOFF Junior 


IV. DIE ZUNGE DER LACERTILIA. 
Lacertide. 
Die Entwicklung der Zunge bei Lacerta muralis. 


Die Entwicklungsgeschichte der Zunge bei Lacerta muralis ist ausfihrlich 
von KaLiius (1902) verfolgt worden. Meine vergleichende Untersuchung 
(Vortrag auf dem Zoologen-, Anatomen- und Histologenkongress. Petrograd 
1922) hat gezeigt, dass ihre Struktur und ihre Entwicklung der Ausgangs- 
form der Zunge aller Saurier und Hatieria ahnlich ist. Bei den Embryonen 
von Lacerta muralis werden sechs viszerale Bogen angelegt. Sie sind alle 
ausser dem Kieferbogen durch die Ventralknorpelplatte der Kopula_ver- 
bunden und durch die Viszeralspalten voneinander getrennt. Hinter dem 
sechsten Bogen gibt es keine Kiemenspalte. Vor dem oralen Ende der 
Kopula des Hyoidbogens, naher zum Hyoidbogen als zum Kieferbogen, 
betindet sich die Anlage des gl. thyreoidea. Zwischen ihm und der Kopula 
betindet sich ein kleiner, ebener Raum. In den nachsten Entwicklungs- 


stadien wachst an diesem Orte ein Hocker, das sogenannte Tuberculum impar. 


Nach KaA.uivs entspricht das Vorderende der Kopula der primitiven Zunge 
der Fische und der niederen Amphibien, 7uberculum impar aber der 
sekundaren Amphibienzunge. Das Tuberculum wachst und bildet den 
mittleren mehr hervorragenden Teil und die Seitenflugel, welche sich all!- 
mahlich auf dem Niveau der ersten Kiemenspalte verlieren. In den nachsten 
Stadien verschmilzt Tuberculum impar mit dem Vorderrande der Kopula in 
eine allgemeine Anlage, welche in der Gestalt eines Wulstes vorwartswachst 
und den konkaven Raum zwischen dem ersten und dem zweiten Viszeral- 
bogen in einen rechten und einen linken Teil teilt, so dass auch der erste 
Viszeralbogen durch den Medialwulst in zwei Teile geteilt wird. Gleichzeitig 
erscheinen im Gebiet des ersten Kiemenbogens an jeder Seite vom Medial- 
wulst zwei gerundete Wolbungen, welche nach vorn wachsen und sich mit 
dem Mediaiwulst verbinden, hinten aber mit den Flugeln von 7uberculum 
impar verschmelzen. Das sind die sogenannten Seitenwulste der Zunge. In 
spateren Entwicklungsstadien wachst nur der beschriebene Wulst, wahrend die 
hinteren Viszeralbogen in ihrer Entwicklung zurtckbleiben und allmahlich 
reduziert werden. Wahrend dieses Wachsens erfahrt die Zungenlage eine 
Krimmung fast unter dem rechten Winkel und lost sich immer scharfer und 
scharfer von den Kiemenspalten und -bogen, welche in diesen Stadien den 
Mundhohlenboden bilden. 

Mit der Reduktion des vierten und ftnften Kiemenbogens ruckt der 
Kehlkopf vor, so dass die aritenoiden Knorpel, welche aus den Elementen 
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des sechsten Bogens entstanden sind, am Ende der Entwicklung den dritten 
und sogar den zweiten Viszeralbogen erreichen. 

Die Entwicklung der Zungenform in den nahen Stadien beobachtend, 
definiert Kauiius die Gebiete des Mundhdhlenbodens, welche an der Bil- 
dung der Zunge teilnehmen. An seinem Schema sieht man, dass von hinten 
nach vorn gerechnet in die Zunge die Gebiete des zweiten und des dritten 
Bogens, das vorkopulare Gebiet, das Tuberculum impar, welches nach vorn 
wachst, und das Gebiet des ersten oder des Kieferbogens cinbezogen werden. 
Da die Seitenzungenwulste dem letzten angehoren, so wird die Zunge von 
Ramus lingualis nervi trigemini innerviert. 

In spateren Stadien der Entwicklung nimmt die Zunge ihre endgultige 
Form an. Sie wachst nach vorn und in die Breite, wobei die Seitenwilste 
den mittleren Teil uberwachsen und die sogenannte Zungengabel der Ei- 
dechsen bilden. Zum Zeitpunkt der Gabelbildung trennt sich die Zunge von 
der Trachaenmindung durch eine tiefe Furche. Es bilden sich an ihr zwei 
Vorspriinge, die sie von den Seiten umfassen. Gleichzeitig trennt sich die 
Zunge vom Mundhohlenboden: sein Vorderende wird frei und bildet einen 
mehr oder weniger stark entwickelten Zungenbandchen. Uber der tiefen 
Furche, welche die Zunge von ihrem Boden trennt, ist noch eine Falte vorhan- 
den, welche an der Seitenzungenoberflache von vorn zuruck nach dem Dorsum 
lingue emporsteigt und allmahlich sich im hinteren Teile der Zunge verliert. 
In diese Falte tritt der MW. genioglossus, und Katuius glaubt, dass diese Bil- 
dung als Scheidenrudiment anderer Reptilien erscheint und findet sogar ent- 
sprechende Bildungen in der Zunge einiger Anura. Er halt diese Falte fur 
ein Rudiment, weil sie bei den Embryonen von Lacerta muralis starker aus- 
gepragt ist als bei ausgewachsenen Tieren. Mit dieser Meinung stimme ich 
nicht ganz uberein, doch ist es besser, diese Frage etwas spater zu besprechen. 

Beztglich der Zungenhullen (Abb. 12) kann man sich auf weniges be- 
schranken: Die Zunge ist mit vielschichtigem flachen Epithel bedeckt, im 
Gebiet der Gabel hat sie eine glatte Oberflache, ist aber auf dem ganzen 
ibrigen Raume mit Warzchen und Krypten bedeckt (Abb. 12, Ar). KALLIus 
erkennt diese Krypten am Charakter der sie bildenden Zellen und an ihren 
Funktionen fur Drusen an. In der Literatur herrschen anlasslich dieser Frage 
Meinungsverschiedenheiten, da sie nicht die gewohnliche Form der Drisen 
haben. Er weist darauf hin, dass beim Embryo eine grosse Anzahl Krypten 
angelegt sind, doch entwickeln sich nicht alle, und beim ausgewachsenen Tiere 
bleiben dieser Driisenbiidungen verhaltnismassig wenig. Diese Erscheinung 
ist sehr interessant, da sie auf einen Funktionenwechsel der Zunge bei Ei- 
dechsen hinweist; die Zunge verwandelt sich allmahlich in ein Tastorgan fir 
aussere Gegenstande. 

Ebenso kurz konnen wir die Entwicklung des viszeralen Skelettes be- 
handeln. Im Stadium des prochondralen Gewebes werden sechs_ viszerale 
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3ogen angelegt. Ventral sind sie durch die breite und lange Kopula ver- 
bunden. Vom Hinterrande der Kopula geht ein langer prochondraler Strang 
nach dem Aditus laryngis hin. 

Die Bogenanlagen sind frontal orientiert. In der Bildung des Bogen- 
skelettes haben der zweite, dritte und vierte Viszeralbogen ihren Anteil. Der 
funfte Bogen verknorpelt gar nicht, die Elemente des sechsten Bogens er- 
geben die arithenoiden Knorpel. Wahrend der Entwicklung lassen sich fol- 
gende Prozesse beobaciiten: der zweite und dritte Bogen wachsen schneller 
als der vierte und aus der frontalen Lage gehen sie in eine schrage iiber. 
Sie gehen von oben nach unten und vorwarts und verbinden sich mit der 
Kopula, welche verhaltnismassig kurzer wird. Aus dem Vorderrande der 
Kopula, dort, wo fruher der Hinterrand vom Tuberculum impar war, er- 
scheint der Processus entoglossus und wachst allmahlich nach vorn. Das 
\Wachstumszentrum befindet sich an seinem vorderen Ende. Urspriinglich 
liegt der Processus oder das Os entoglossum unmittelbar unter der dorsalen 
Oberflache der Zunge, aber in dem Masse der Entwicklung der Zungen- 
muskulatur sinkt er bis zum Niveau des Zungenraumes. Diese Versetzung 
geht passiv vor sich, infolge des starkeren Wachsens der Zungenmuskulatur 
und der Erhohung der Zunge uber dem Mundboden. Gleichzeitig mit den 
beschriebenen Veranderungen in dem Unterzungenskelett setzt sich der 
Prozess der Verruckung der Trachaenmundung nach vorn fort. In den fruhen 
Entwicklungsstadien liegt die Trachaenmundung hinter dem hinteren Kopu- 
larrande, in den spaten Stadien erreicht sie das hintere Drittel des Os 


entoglossum. 
Die Muskulatur. 


Die Zungenmuskulatu: entsteht aus der sogenannten Hypobranchialmusku- 
latur der Fische und der Amphibien. Bei Lacerta entwickelt sie sich aus den 
Fortsatzen des zweiien, dritten, vierten und tuniten metaotischen Myotoms 
(die Arbeiten CoRNINGs, VAN-BEMMELENs u. a.). Diese Fortsatze verbinden 
sich miteinander und bilden einen Zellenstrang, der nach unten und nach 
vorn wachst. Er umbiegt den Kiemen und ventral vom Basihyale die Medial- 
linie erreichend tritt er an das Gebiet des 7uberculim impar heran. Hier teilt 
sich diese Anlage in zwei Aste: der obere bildet den M7. hyoglossus, der untere 
wachst in der Richtung der Symphyse des Unterkiefers und bildet den 


M. geniohyoideus; bald trennt sich von dem letzteren der M. genioglossus, 
dessen Zellen facherformig ruckwarts und nach oben zum Zungenrucken 


wachsen. Im vorderen Teile der Zunge sind sie dorso-ventral gelagert, aber 
die zur Zungenwurzel gehenden ziehen sich parallel dem M. geniohyoideus 
hin und nur die nach einiger Zeit entwickelten Horner des Zungen- 
beines trennen diese beiden Muskeln voneinander. Die Ringmuskulatur der 
Zunge entsteht aus dem JZ. genioglossus und ihre Anlagen erscheinen schon 
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vor der Bildung der Muskelfasern. Bei 
“Laceria (Abb. g, 10, 11 und 12) bilden 
sich drei Ringe: zwei um den M. hyo- 
glossus und einer um das Os entoglos- 
sum. Die ersten zwei, besonders im vor- 
deren Drittel, sind oben nicht geschlossen 
und werden von dem sogenannten MM. 
transversalis tberdeckt. Uber ihm liegt 
der longitudinalis lingue, der sich 
vom hvogiossus getrennt hat. In spa- 
ten Entwicklungsstufen ist die Verbin- 
dung des M. transversalis mit dem MM. 
geniogiossus sehr schwach und es ist 
schwer, dieselbe zu veriolgen, da nur ein- 
zelne Fasern auf sie hinweisen. Diese 
ganze komplizierte Ringmuskulatur wird 
angelegt, wenn in der Zunge sich erst die 
Muskelfasern zu bilden anfangen. Daher 
ist es schwierig, manche Prozesse zu ge- 
wahren, und sie werden erst beim Ver- 
gleich mit anderen Formen verstandlich. 
Dank einer solchen vergleichenden Unter- 
suchung ist es mir gelungen, einige von 
KALLiIus nicht beschriebene Erschei- 
nungen zu beobachten. Ich werde bei zwei 
Entwicklungsstadien verweilen, von de- 
nen einige Schnitte auf Abb. g, 10 und 
it dargestellt sind. Diese Abbildungen 
von Querschnitten durch die Zunge sind 
mit Hilfe des Zeichenapparates Abbe, 
Okular 1, Objekt. Nr. 3 hergestellt. Das 
Praparat war mit Boraxkarmin in _ toto 


mit Erganzungsfarbung auf Schnitten 
nach Mallory gefarbt worden. 


In diesem  verhaltnismassig sehr 
jungen Stadium hat die Zunge die Ge- 
stalt eines in die Mundhohle ragenden 
Wulstes. Auf Abb. g ist der Schnitt durch 
die Zungenspitze gegangen, etwas ent- 
fernt von der Symphyse des Unterkiefers. 
Die Knorpel des Unterkiefers sind zu 
(Afn), dazwischen ziehen 
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Abb. 9, 10 und 11 stellen drei Zungen- 
querschnitte eines sehr friihen Embryos 
von Lacerta muralis dar, Abb. 9 durch 
den vorderen, Abb. 10 durch den mitt- 
leren, Abb, 11 durch den hinteren Teil 
der Zunge ein und desselben Embryos, 
und zeigen die Bildung des M. genio- 


glossus externus, mgge, und des M. 
genioglossus internus, mggi, an. Die 
embryonale Zungenstruktur der Ei- 


dechse entspricht derjenigen des Kro- 
kedils. 
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Streifen embryonaler Zellen (mgy) hin. Das ist die allgemeine Anlage 
des M. genioglossus und M. geniohyoideus.. Der M. genioglossus tritt 
in die Zunge und erfwllt deren ganzen unteren Teil. Unter dem Epithel 
der Dorsaloberflache der Zunge sieht man drei dichte Anhaufungen 
embryonalen Gewebes (m/ig und Oe). Das sind der M. hyoglossus und das 
Os entoglossum. Aut Sagittalschnitten des entsprechenden Stadiums ist 
zu sehen, dass in diesen Muskeln schon Muskelfasern erscheinen. Im 
Os entoglossum hat sich ein echter Knorpel noch nicht gebildet. Auf 
Abb. 9 (gg) sieht man, dass der M. genioglossus den M. hyoglossus von 
aussen zu umbiegen beginnt (Abb. 9 und 10, mg); uber dem letzteren sind 
gar keine Promuskelzellen, und diese Muskeln und das Os entoglossum liegen 
unmittelbar unter dem Epithel der Dorsaloberflache der Zunge. Auf solche 
Weise entspricht dieses fruhe Entwicklungsstadium der Zunge derjenigen des 
ausgewachsenen Krokodils. In diesem Stadium beginnt die Zunge sich von 
ihrer Basis zu trennen, wobei der Bildung einer trennenden Furche das Hin- 


einwachsen in die Masse des Bindegewebes des zweischichtigen Streifens 


Epithel vorangeht. Da der Punkt des Wachsens der Zunge sich an seinem 


Vorderende befindet, so bleibt hier der embryonale Charakter der Zellen 
langer bewahrt, je naher aber zum hinteren Rande der Zunge, desto mehr 
difterenzieren sich die Muskeln und der Knorpel. Daher sind ihre Anlagen 
besser auf Abb. 10 und 11 (Bezeichnungen wie auf Abb. 9) zu sehen. 
Zwischen den Asten des Unterkiefers ist auch der M. mylohyoideus (mmy) 
erschienen, uber ihnen die gemeinsame Anlage des M. geniohyoideus und 
M. genioglossus (Abb. 10, mgge). Die medialen Teile ihrer Anlagen unter- 
scheiden sich etwas von den lateralen. Unmittelbar unter den Anlagen der 
Muskelretraktoren (mhg) und des Zungenbeines (Oe) ist die sie von unten 
umfassende halbkreisformige Zellenanhaufung (man) zu sehen, welche als 
erste Anlage der Ringmuskulatur erscheint. Die Anlage des VM. transversalis 
fehlt auch. Auf Abb. 11, wo der Schnitt durch das hintere Drittel der Zunge 
desselben Embryos gegangen ist, hat der Zungenwulst eine gewolbtere Form 
und eine andere Lagerung der Muskeln. Die W/. M. hyoglossi sind dicker ge- 
worden und bestehen aus gut entwickelten Muskelfasern. Ausserdem haben 
sie keine Schicht Ringmuskulatur. Die M/.M. genioglossi haben sich von den 
M. M. geniohyoidei getrennt und jeder von ihnen zerfallt seinerseits in zwei 
Portionen (s1gge und mggi). Die innere Portion existiert nicht sehr lange, 
da sie bei den Vertretern der Familie Lacertide sich bald reduziert. Zuerst 
iand ich sie bei Geckonen und Nattern, bei denen sie viel deutlicher ent- 
wickelt ist, und erst dann habe ich sie bei Eidechsen und Chamialeons ge- 
funden. Diese innere Partie des 4/7. genioglossus spaltet sich von der Haupt- 
masse dieses Muskels ab und liegt bei den Embryonen der Eidechsen, Gecko- 
nen und Chamaleons unter der Ringmuskulatur der Zunge, jener Stelle gegen- 


uber, wo der mittlere Ring mit den zwei seitlichen in Bertthrung kommt. 
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Augenscheinlich gibt sie die Muskelzellen zur Ringbildung, welche den 
Zungenknochen umringt. Diese innere Portion des M. genioglossus, welche 
ich in der Zunge der Eidechsenembryonen fand, entspricht ihrer Lage nach 
demselben Muskel in der Zunge der Krokodile und Schildkréten. Wahrschein- 
lich war er bei den Vorfahren der Squamata entwickelt. Darauf reduzierte 
sich dieser Muskel bei der Mehrzahl der jetzt lebenden Vertreter dieser Ord- 
nung, bei den Formen aber, wo er, wie bei Waranen und Schlangen, erhalten 
blieb, veranderte er die Funktionen und die Lage. 


Wir wollen nicht bei den mittleren Stadien der Zungenentwicklung der 
Mauereidechsen verweilen, da wir bei der Beschreibung anderer Formen 


kr. 


den, von ihnen zu spre- mtr mhg. 
chen, sondern wir gehen : Sc 

gleich zu den spateren 

Stadien iiber. Auf Abb. 3 

12 ist der Querschnitt 

der Zunge des Embryos 


Gelegenheit haben wer- 


von Lacerta muralis 
kurz vor dem Ausschlup- 
fen dargestellt. Der 
Schnitt ging durch das 
hintere Drittel der Abb. 12. Querschnitt der Zunge eines spaten Embryos der 
Lacerta muralis, zeigt die Struktur der Dorsalobertlache der 
si : Fidechsenzunge, die Krypten, Ar, die Papillen und die An- 
flache der Zunge ist ordnung der Ringmuskulatur. Die letztere bildet drei Ring- 
schichten, die miteinander verbunden sind; die mittlere 
; liegt um das Os entoglossum, oe, die zwei Seitenschichten, 
tigem Epithel bedeckt. mah, liegen um den M. hyoglossus. Das ganze System wird 
vom M. transversalis, mtr, tberdeckt, Zu beiden Seiten der 
Ringmuskulatur liegt der M. genioglossus externus, mgge. 


Zunge. Die Dorsalober- 
flach und mit vielschich- 


Stellenweise wird dieses 
Epithel durch Krypten- 
offnungen durchbrochen, in deren Inneren Drusenzellen sich befinden. 
Diese Krypten verbreiten sich auch aut die untere Flache der Zungen- 
rander. Wenn man die Serien der Schnitte durch die Zunge in diesen 
oder in etwas truheren Stadien durchsieht, so kann man sich iber- 
zeugen, dass naher zum Vorderrande der Zunge die Zahl der Krypten 
grosser wird und sie einen mehr embryonalen Charakter annehmen. Endlich 
kann man ihre Anlagen in Gestalt von Anhaufungen embryonalen Epithels, 
welche sich ins Mesenchym versenken und die obere Muskelschicht erreichen, 
auffinden. Diese Schicht bildet den sogenannten M. transversalis (Abb. 12, 
mir) und erstreckt sich unter der ganzen Dorsaloberflache der Zunge. Ihre 
Fasern ziehen in querer Richtung hin und enden im Bindegewebe der freien 
Zungenrander. Der V/. trunsversalis ist mit der Zungenringmuskulatur eng 
verbunden, die sich mit drei R6hren aus Muskelgewebe vergleichen lasst, in 
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deren Kanalen die Retraktoren der Zunge 7. M. hyoglossi und das Os ento- 
glossum legen. 

Auf dem Querschnitte sind diese Muskeln in der Gestalt von Ringen zu 
sehen, deren Fasern teilweise einen vollstandigen Ring beschreiben, teilweise 
von einem King auf den anderen oder in den MV. transversalis ibergehen. End- 
lich durchkreuzen einige Fasern, besonders des mittleren Ringes, den M. trans- 
versalis unter einem gewissen Winkel. Die Gefasse und die Nerven ziehen 
in den Zwischnenraumen zwischen den Fasern hin, wo die Fasern der 
nebeneinanderliegenden Ringe voneinander oder von den Fasern des M. trans- 
versalis sich zu trennen beginnen. Der M. mylohycideus liegt unmittelbar 
unter der Kehlhaut; dorsal gehen auch die MW. M. geniohyoidei. Uber sie er- 
heben sich allmahlich die A7.M@. genioglossit. Die M.M. genioglossi gehen 
lateral von den Seitenringen und unter dem M. transversalis. Die Fasern 


dieses letzteren gehen bis zur Seitenoberflache des Zungenruckens, weit nach 


aussen von den V/. M. genioglossi. Die Serie der Schnitte weiter zuriick ver- 
iolgend sehen wir, dass die Ketraktoren der Zunge immer weiter und weiter 
auseinandergehen; die Ringmuskulatur wird dunner und endet, wenn das Os 
entoglossum im den M. basihyalis wbergeht. Bei ihren Hornern enden die 
M.M. genioglossi und nur die Zungenretraktoren setzen sich weiter zuruck 
und gehen in die M. M. sternoliyoidei uber. 

Die Serie Schnitt fur Schnitt vom auf Abb. 12 dargestellten 
Schnitt nach vorn verfolgend, sehen wir, dass das vordere Ende des 
Zungenbeines nicht zwischen den Zungenretraktoren, sondern bedeutend 
niedriger als dieselben liegt. Die RKetraktoren nahern sich einander. [nd- 
lich, in dem freien Teile der Zunge, in welchen der Zungenknochen 
nicht eintritt, sind sie voneinander nur durch eine Ringmuskelschichi 
vetrennt. Die Fasern dieser Muskeln bilden keinen vollstandigen Ring, 
sondern durchkreuzen den transversalis; dasselbe machen die ein- 
zelnen Fasern des .W. genioglossus. In der vorderen Halfte wird die 
Zunge schmaler und hoher, als das auf dem Schnitte Abb. 12 dargestellt ist. 
Zwischen der dichten Masse der oben beschriebenen Muskulatur und den 
M1. M. genioglossi befindet sich ein dreieckiger Raum, angefullt mit lockerem 
Bindegewebe. Das gesiattet der Zunge im ganzen sich ziemlich frei hin und 
her zu bewegen. Ausserdem lasst sich im Gebiete des Zungenrandes eine 
Falte oder die Anlage der Scheide beobachten, so dass man auf dem Quer- 
schnitte durch dieses Gebiet ein Bild erhalt, das dem auf Abb. 24 dargestellten 
Schnitte durch die Zunge des Ablepiarus gleicht. Gerade diese Anlage, aber 
nicht die Seitenfurche der Zunge der Lacerta muralis, die KALLIUs als ein 
Homologon der Scheide der anderen Eidechsen betrachtet, entspricht der aus- 
gebildeten Scheide der Anguidz und Varanide. 

Dank ihrer Muskulatur ist die Zunge der Eidechse imstande komplizierte 
Bewegungen auszuftthhren. Bei der Kontraktion der 17. M/. gentohyoidei und 
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ZUR ENTWICKLUNGSGESCHICHTE DER REPTILIENZUNGE 
genioglossi, welche den Unterzungenknochen und die fleischige Zunge vor- 
warts ziehen, wird die ganze Zunge aus dem Munde hervorgestreckt. 

Die Kontraktion der Ringmuskulatur verandert die Form ihrer Ober- 
flache und macht sie durch Zusammenpressung der langen Muskeln ver- 
haltnismassig fester, dunner und daher langer. Darin besteht auch die neue 
Art des Herausstreckens der Zunge, die in der Gruppe der Squamata ent- 
wickelt ist und ihre Zunge von der primitiven Zunge der Urreptilien unter- 
scheidet. Diese neue Einrichtung hat die Zunge weniger abhangig vom Skelett, 
an welches die Muskeln befestigt sind, gemacht und sie ist dunner, langer 
und biegsamer geworden. Eine gleich starke Abktirzung der Zungenretrak- 
toren verkurzt die Zunge und zieht sie in den Mund zuruck. Wenn aber einer 
der Retraktoren sich starker kontraktiert als der andere, so biegt sich die 
Zunge nach seiner Seite, wm so mehr, da der rechte und der linke Muskel- 
retraktor voneinander durch eine Schicht Ringmuskulatur getrennt sind. 

Bei Beschreibung der Zungenmuskeln der Mauereidechse habe ich einer 
Ketraktor noch nicht erwahnt, der sich in der vorderen Halfte der Zunge 
in Gestalt eines dinnen Bandes zwischen dem dorsalen Zungenepithel und 
dem AM. transversalis entlangzieht und J/. longitudinalis hngue genannt wird. 

Bei ungleichem Grade der Kontraktion der Retraktoren und des M. longi- 
tudinalis wird sich die Zunge nach oben und nach unten biegen. Folglich ruft 
die Wirkung der Ringmuskeln, die die Retraktoren umfassen, eine Verlange- 
rung der Zunge hervor; der Umstand aber, dass die Ringmuskulatur die 
Langsmuskeln voneinander absondert, verleiht der Zunge eine grossere Bieg- 
samkeit. 

Ein interessantes Problem bietet die Bedeutung des Muskelringes um 
das Os entoglossum, dessen Fasern in einen vertikalen Muskel tbergehen, 
welcher den Ring mit dem Dorswm lingue verbindet. Einerseits veranderi 
die Kontraktion der vertikalen Fasern die Form der Zungenoberflache, 
andrerseits macht sie dieselbe fester und befordert teilweise ihre Verlange- 
rung. Dank der Kontraktion seiner Fasern kann der Ring nun den Zungen- 
knochen enger umfassen und die muskulose Zunge mit demselben verbinden. 
Mir scheint, dass dank dieser Verbindung die Zunge sich wie ein Ganzes mit 
diesen Skeletteilen vor- und ruckwarts bewegt durch Bewegungen der Mus- 
keln, die an dem Zungenbein und seinen Hornern befestigt sind. Es ist 
schwer, eine andere Wirkung dem mittleren Muskelringe in der Form, wie sie 
bei Eidechsen existiert, zuzuschreiben. Doch es lasst sich vorstellen, dass seine 
Verstarkung bei Vergrésserung der Bindegewebeschicht zwischen ihm und 
dem Zungenbein ihn zum Haupiverlangerer der Muskelzunge machen 
kann, wie ich das fur die Vorfahren des Chamaleons (SEWERTZOFF, 1923) 
annehme. 

Ausser den Embryonen von Laceria muralis habe ich auch einige spate 
Embryonen von Laceria vivipara untersucht. Die Zunge dieser Form nahert 
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” S. A. SEWERTZOFF Junior 
sich der Zunge der Mauereidechse, doch gelang es an ihr folgende Eigentum- 
lichkeiten zu beobachten. Auf den Sagittalschnitten der Zunge sieht man, dass 
ziemlich grosse Faserbiindel des M. hyoglossus nicht bis zur Zungenspitze 
gehen, sondern sich nach oben biegen und, zwischen den Fasern und dem 
M. transversalis durchgehend, im Epithel der Zunge enden. Dasselbe lasst 
sich auch im hinteren Teile der Zunge beobachten, wo einige Fasern 
dieses Muskels, statt sich an das Zungenbein zu befestigen, nach oben 
biegen und das Epithel erreichen. Ausserdem beobachtet man bei Lacerta 
vivipara vielleicht eine dichtere und starkere Verflechtung der Fasern des 
M. transversalis und des M. genioglossus externus als bei der Mauereidechse 
und sie erinnert eher an die Verflechtung dieser Muskeln bei Anguide oder 
Scincide. 

Eine solche Struktur der Zungenretraktoren lasst annchmen, dass Lacerta 
vivipara energisch die Zunge buckelfOrmig ausbiegen und die Nahrung an 
den Gaumen drucken kann, d. h. diejenigen Bewegungen ausfuhren kann, die 
fur Gatteria nachgewiesen werden. 

Uberhaupt benutzen die Eidechsen, wie von vielen Autoren darautf hin- 
gewiesen worden ist und wie ich selbst es gesehen habe, die Zunge zum Be- 
tasten der Nahrung und zum Trinken. Sie lecken die Tautropfen vom Grase 
und trinken manchmal schluckend, schlurfen das Wasser aber nicht mit dem 
Munde, wie es die Agamen und andere Eidechsen tun, die keine lange Zunge 


haben. 
2. Geckonide. 
Die Entwicklung der Zunge von Ascalabotes fascicularis. 


Von den Vertretern der Unterordnung der Geckonen besass ich das Ma- 
terial ber die Entwicklung der Ascelabetes fascicularis. Die fruhen Entwick- 
lungsstadien der Zunge der Geckonen sind gleich denen, die wir bei Eidechsen 
beschrieben haben. Daher beginnen wir mit der Beschreibung der Entwicklung 
eines ziemlich spaten Stadiums, in dem der Zungenwulst sich formierte und 
die Muskulatur sich zu difierenzieren begann. Dieses Stadium entspricht an- 
nahernd dem 12. oder 13. Stadium Katuiivs’ fur Lacerta muralis. Auf den 
Abb. 13, 14 und 15 siad drei Sagittalschnitte durch die Zunge der Geckonen 
dargestellt, wenn sie sich erst vom Mundhohlenboden zu lésen beginnt. Diese 
drei Abbildungen und die Abb. 16 und 17 der Zungendurchschnitte in un- 
gefahr demselben Stadium zusammenstellend, konnen wir uns thre Form vor- 
stellen. Sie hat das Aussehen eines gewolbten Wulstes mit einer vorn und 
oben flachen Oberfliche und fullt tast den ganzen Raum zwischen den Aste? 
des Unterkiefers und der Trachea aus. Auf Abb. 13 ist der Schnitt durch 
den Kand des Zungenwulstes gegangen. Sichtbar sind der Unterkiefer (mm) 
und der Durchschnitt des hyoiden und des ersten Kiemenbogens (c,, ¢,). 
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ZUR ENTWICKLUNGSGESCHICHTE 
Unter diesen Bogen ist ein Streifen 
von Muskelzellen (msh) zu sehen; die- 
ser Streifen teilt sich in ventrale und 
dorsale Abteilungen. Der Dorsalteil 
steigt aufwarts, von unten den hyoiden 
Bogen umfassend, der ventrale aber 
geht in der Richtung zum Unterkiefer. 


Abb. 13. 


Abb. 14. Abb. 15. 


Abb. 13, 14 und 15. Drei Sagittalschnitte der Zunge eines fruhen Stadiums des Geckos 
(Ascalabotes fascicularis). Auf den Lateralschnitten der Abb. 13 sind der M. sterno- 
hyoideus, msh, und der M. hyoglossus, mhg, durch einen ununterbrochenen Strang der 
Promuskelzellen vertreten, der sich unter dem Cornua hyoidea, Ci und Cy» hinzieht; 
dieser Strang kreuzt die Anlage des M. genioglossus externus, mgge. Auf dem Schnitte 
Abb. 14, der naher dem medialen durchgeht, sieht man, dass der M. genioglossus 
externus durch den M. genioglossus internus, mggi, ersetzt ist. Auf dem Medialschnitte 
Abb. 15 sind nur das Zungenbein und die Trachea, tr, zu sehen. Es sind keine Muskeln 
vorhanden. 


Diese Bildung erscheint als gemeinsame Anlage des M. sternohyoideus, des 
M. geniohyoideus und des MM. hyoglossus. Vor ihr liegen die dorso-ventral 
orientierten Fasern des M. genioglossus externus (mgge). 

Auf Abb. 14 ist der Schnitt durch die Spitze der angelegten Gabel oder, 
genauer, durch den Seitenwulst der Zunge (KALLIUs) gegangen. Auf diesem 
mehr medialen Schnitte ist zu sehen, dass die Fasern des MW. genioglossus 
am Unterkiefer beginnen und in einem weiten Facher zur Dorsaloberflache 
der Zunge gehen. Das ist die Medialportion des M. genioglossus und des 
M. genioglossus internus (mggi). Aus der Vergleichung der Abb. 13 und 14 
ersieht man, dass in der Anlage der lateralen Portion dieses Muskels die 
Zellen kompakter liegen, und die ganze Anlage ist schmaler als in der 
medialen. Die untere Gruppe ihrer Zellen, die an den M. geniohyoideus an- 
liegt, geht in diesen letzten uber. Unmittelbar unter ihm liegt die Anlage des 
M. mylohyoideus (mmy), welcher sich mit seiner anderen Halfte in der mitt- 
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leren Linie vereinigt und sich an die beiden Aste des Unterkiefers befestigt. 


Der M. hyoglossus liegt unter der Dorsaloberflache der Zunge. Unterhalb 


dieses Muskels liegt ein Ast des Nervus hypoglossus; ein anderer Ast (Abb. 
14) durchkreuzt die Fasern des J/. genicglossus. 

Der Schnitt auf Abb. 15 ist langs der Medialflache durch die Trachea 
basihyale und das Os entoglossum gegangen. Das letztere liegt unmittelbar 
unter dem Zungenepithel und ist der Zungenoberflache entsprechend gewolbt. 
Sein Wachsen und die Knorpelbildung gehen von hinten nach vorn. In diesem 
Stadium hat die Zunge des Geckos an der mittleren Linie eine Einsenkung, 
ihre Rander aber treten in Gestalt zweier Wulste nach oben und vorwarts. 
Bei Bildung einer freien Zunge trennen sie sich frwher von ihrer Basis ais 
der mittlere Teil. Als Fortsetzung des Os entoglossum erscheint zuerst ein 
Streifen Mesenchymzellen. Es ist schwer zu sagen, was das fur Zellen sind; 
ergeben sie den Knorpel des Zungenknochens oder sind es die kunftigen Mus- 
kelzellen der Ringmuskulatur wie der analoge Streifen auf Abb. 13? 

Schon aus dieser Beschreibung ersieht man die grosse Ahnlichkeit der 
Zunge des Ascalaboies fascicularis mit dem entsprechenden Stadium der Ei- 
dechsen. Sie zeigt sich sowohl in der iusseren Form als auch in der Muskel- 
anlage. Als Unterschied erscheint dic scharfere Trennung des M. genioglossus 
in eine innere und eine dussere Portion. Klarer ist das an den Querschnitten 
zu sehen. Abb. 16 und 17 bieten Querschnitte der Zunge von Geckonen 
in einem.spateren Stadium als das vorhergehende und entsprechen der Re- 
konstruktion 21 in der Arbeit von Katvivs. In diesem Stadium hat die Zunge 
die Form eines Wulstes; sic spitzt sich am Vorderende zu. Etwas weiter 
zuruck nahert sich sein Schnitt einem Rechteck mit flacher Dorsaloberflache ; 
im hinteren Drittel wird der Zungenwulst gerundet. Die Zunge ist von einer 
Epithelschicht ohne Drusenanlagen oder Warzchen bedeckt. Auf Abb. 16 ist 
der Schnitt durch das vordere Zungenviertel gegangen. [hr Rucken ist flach, die 
Seiten fast vertikal. Interessant ist die Struktur der 47. M. hyoglossi; ihre Zel- 
len haben noch einen Mesenchymcharakter und jeder von ihnen zerfallt in zwei 
Bundel. Alle vier Portionen sind von einer Anhaufung embryonaler Zellen 
umgeben, die spaterhin die Ringmuskulatur ergeben. Zwischen den zwei mitt- 
leren Bundeln des J/. /yoglossus zieht sich gerade nach unten ein Zellen- 
streifen. Das konnte das Sepium lingue@ sein. Unter dem Epithel der Seiten- 
oberflache liegt ein Streifen (mgge), in welchem die Bildung von Muskel- 
fasern beginnt. Auf dem Niveau des Unterkiefers verschmilzt er mit den 
gerundeten Muskelbundeln. Der erste Muskel ist der J/. genioglossus externus, 
der zweite der M. geniohyoideus. An der Stelle ihrer Vereinigung beginnt 
sich vom ersteren die mediale Portion des M. genioglossus internus (mggi) 
abzutrennen. Die Lage dieses Muskels ist deutlich aut Abb. 17 zu sehen. 
Auf dem Niveau des Durchschnittes hat der Zungenwulst eine sehr gerundete 
Form. Zu sehen sind die Meckelschen Knorpel (im) und zwischen ihnen die 
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Querfasern des M/. niylohyoideus (mmy), uber ihnen die quer durchschnittenen 
Fasern des M. geniohyoideus (mgh). Von diesem Muskel ziehen sich auf- 
warts zwei Zellenstreifen. Das sind die MW. MW. genioglossi externi und interni 
(mgge und mggi). Sie bilden sich beide aus der Anlage des M. genioglossus, 
der bei ausgewachsenen Lacerten mehr eine aussere Portion, bei den Embryo- 
nen von Gecko aber eine gut ausgeprigte innere Portion hat, die wir bei Lacerta 
muralis gesehen haben. Aut Abb. 17 sieht man, dass der M. genioglossus 
externus unter dem Zungenepithel liegt, seine Anlage umbiegt von aussen 
den M. hyoglossus (mhg), rollt sich unter dem Dorsalepithel der Zunge und 


an 
fate 


Abb. 16. Abb. 17. 


Abb. 16 und 17. Zwei Querschnitte eines spateren Entwicklungsstadiums von Ascala- 
botes fascicularis. Am yorderen Teile der Geckozunge (Abb. 16) teilen sich die M. M. hyo- 
glossi in vier Partien, von denen jede von einer Anlage Ringmuskeln umgeben ist. Naher 
zur Basis (Abb. 17) vereinigen sich diese vier Partien wieder in zwei Muskeln. Ausser- 
dem sieht man die Anordnung der Muskeln: M. genioglossus externus, mgge, M. genio- 
glossus internus, mggi, M. transversalis, mtr, und M. longitudinalis, ml. 
bildet die Anlage des M. transversalis lingue (mtr). Die M.M. hyoglossi 
haben die bei Reptilien tibliche Gestalt; sie liegen zu beiden Seiten des Zungen- 
beines und sind auf dem Niveau dieses Schnittes nicht in kleinere Bundel 
geteilt. Jeder von ihnen sowie auch der Zungenknochen sind von einem Ring 
embryonaler Muskelzellen umgeben, die auf spateren Stufen die M.M. annu- 
lares lingue ergeben. Der M. genioglossus internus beginnt zusammen mit der 
ausseren Portion an der Symphyse des Unterkiefers und geht schrag auf- 
warts und zuriick an den Ort des Zusammenschlusses des mittleren Muskel- 
ringes mit den zwei Seitenringen. Auf der Abbildung sieht man, dass seine 
Zellen an der Bildung des Ringes um das Os entoglossum teilnehmen. 
Auf Querschnitten der Zunge in diesem Stadium sehen wir, dass 
der M. gemioglossus externus, in den M. transversalis ubergehend, von der 
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Ringmuskulatur durch einen Zwischenraum getrennt ist, so dass er zusammen 
mit seiner Halfte eine Schlinge bildet, welche die Zunge ungefahr in der Mitte 
ihrer Lange umfasst. An dieser Stelle biegen sich die Fasern der M. M. genio- 
glossi steil nach oben in dorso-ventraler Richtung, je naher zur Zungenbasis 
aber, desto santter ist die Neigung des Bogens, den sie bilden. Eine deut- 
liche Differenzierung der Muskeln im Vorderteile der Zunge finden wir auf 
spateren Entwicklungsstufen, die auf Abb. 18 und 19 dargestellt sind. Der 
Schnitt auf Abb. 18 ist durch den freien Teil der Zunge gegangen, auf Abb. 19 
durch den mittleren Teil. Auf Abb. 18 unten sehen wir den Durchschnitt des 
Mundbodens mit dem Unterkiefer, zwischen dessen Asten der M. geniohyoi- 
deus liegt, der hier fast mit seiner Halfte verschmilzt. Uber diesen Bildungen 
liegt die Zunge. Interessant ist thre Form im Vergleich mit der Zunge der 
Eidechse (Abb. 12). Bei Ascalabotes fascicularis ist die Zunge bedeutend 
breiter und mit einer anderen Anordnung der Langsmuskulatur. Der Schnitt 
durch die Zunge dieses Embrvos ist ungefahr auf dem Niveau des Schnittes 
(Abb. 16) des vorhergehenden Stadiums gegangen. Da sehen wir, dass jeder 
der M.M. hyoglossi in zwei Bundel zerfiel; im ganzen waren es also vier 
Bundel. Hier sehen wir acht Bundel (Abb. 18, mhg). Alle Bundel sind in 
eine horizontale Reihe gelagert und jedes von ihnen ist von einem Ring oder 
richtiger von einem Halbkreis Muskelfasern umgeben, welche teilweise beim 
M. transversalis enden, teilweise bis zum Epithel reichen, das die Zunge oben 
bedeckt. Die Enden des M. transversalis biegen sich nach unten und umringen 
die lateralen Biindel der M. M. hyogloss. Uber dem M. transversalis sehen 
wir eine diinne Schicht (m/l); das ist der M. longitudinalis lingue. Hier ist 
er noch sehr dtinn und auf den folgenden Schnitten besser zu sehen. Abb. 19 
zeigt, dass naher zur Zungenmitte die acht Bundel der M.M. hyoglossi paar- 
weise verschmelzen; es sind also auf Abb. 19 nur vier Bundel zu sehen, 
wobei die zwei mittleren etwas dicker als die an den Seiten und von einer 
viel machtigeren Schicht Ringmuskeln umgeben sind. Diese letzteren bilden 
nur stellenweise einen geschlossenen Ring, obgleich sie sich einander entgegen- 
biegen. In der Mitte eines jeden Bundels Langsmuskeln ziehen sich Gefass 
und Nerv hin. 

Uber der Reihe der beschriebenen Muskeln liegt der M. transversalis, 
ein Teil von dessen Fasern in den M. genioglossus externus ubergeht. Das 
sieht man auf der linken Seite der Abb. 19 (mgge). Uber dem M. transver- 
salis, unmittelbar unter dem Epithel, liegt der M. longitudinalis lingue. Die 
Serie der Schnitte in der Richtung zur Zungenbasis durchsehend, bemerken 
wir, dass die Zunge des Ascalabotes fascicularis je weiter sie zuruckliegt, 
desto ahnlicher der Zunge der Lacerta wird. So liegt auf dem in Abb. 20 dar- 
gestellten Schnitte unter der Halshaut der W/. mylohyoideus, der auf der vor- 
hergehenden Abbildung schwach zu sehen war. Uber ihm ist der M. genio- 


hyoideus, lateral von ihm der MW. genioglossus zu sehen. Da die Fasern dieses 
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Abb, 18, 19 und 20. Drei Querschnitte der Zunge eines spaten Embryos von Ascalabotes 
fascicularis. 

Abb. 18 zeigt, dass in spaten Stadicn im vorderen Teile der Zunge die M. M. hyoglossi, 
mhg, sich in acht Bundel teilen. Jedes von ihnen ist von Ringmuskeln umgeben, welche 
auch den M. transversalis tberkreuzen. 

Abb. 19. Man sieht, dass im mittleren Teile der Zunge die M. M. hyoglossi, mhg, nur 
vier Bundel bilden. Der M. genioglossus externus, mgge, geht unmittelbar in den 
M. transversalis, mtr, uber. Der M. genioglossus internus ist reduziert. 

Abb. 20. Man sieht, dass in den hinteren Teilen der Geckozunge die normale Eidechsen- 
struktur der Zunge bewahrt bleibt. In den seitlichen Teilen der Zunge haben sich binde- 
gewebige Wulste, ve, gebildet, in denen sich Krypten entwickeln; dazwischen flechten 
sich die Fasern des M. transversalis hinein. 
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Muskels im Bogen zurtick und nach oben gehen, so ist ein Teil durchschnit- 
ten; der andere Teil aber, der in dorso-ventraler Richtung zum M. trans- 
versalis lingue geht, hegt in der Schnittebene. Der M. transversalis lingue 
bildet gleichsam einen Teil der Ringmuskulatur der Zunge. Die Ringmusku- 
latur bildet wie bei alien Lacertilia drei Ringe: den einen um das Os ento- 
glossum und zwei um den paarigen M/. /iyoglossus. Die letzteren liegen zu 
beiden Seiten in einem Niveau mit dem ersten. Als eine Eigentiimlichkeit der 
Zunge des Geckos erscheinen die oberen Seitenwulste derselben, in welche 
die Muskelfasern eintreten. Sie sind durch Binde- und Drtisengewebe gebildet 
(Abb. 20, ve) und mit Krypten versehen (Abb. 22, Ep). Eine so regelmiassige 
Kryptenverteilung gibt es bei Eidechsen nicht. 

Da die Zunge des Geckos in der Literatur nicht genigend beschrieben 


ist, so gebe ich noch eine Abbildung ihres Sagittalschnittes und eine Frontal- 


Abb. 21. Stellt ein aus einigen Sagittalschnitten kombiniertes Bild der Zunge eines 
spaten Embryos von Ascalabotes fascicularis dar, welches die Beziehungen zwischen 
M. genioglossus externus, mgae, und M. genioglossus profundus, Alggp, zeigt. 
rekonstruktion derselben. Abb. 21 erscheint als das Resultat einer Kombi- 
nierung mit Hilfe des Zeichenapparates einiger Lateralschnitte durch die 
Zunge eines spaten Geckonenembryos. Hier ist der hintere Teil des M. hyo- 
glossus dargestellt, dort, wo dieser Muskel (Abb. 21, mhg) sich unter 
die Horner des Zungenbeines erstreckt und sich mit dem MM. genio- 
hyoideus vereinigt; unter dem letzteren (Abb. 21, mgh) liegt der M. mylo- 
hyoideus (mmy). Der M. genioglossus externus beginnt zusammen mit dem 
M. geniohyoideus am Unterkiefer und geht schrag zuriick und nach oben. Er 
umbiegt die Retraktoren der Zunge von aussen und geht in den J/. trans- 
versalis lingue uber. Vom M. genioglossus externus trennt sich, doch nicht 
sehr scharf, eine Portion Fasern des VM. genioglossus profundus (mggp) ab, 
welche nicht zum M. transversalis ansteigt, sondern sich an die Faszie be- 
festigt, die den Zungenretraktor umgibt. Sie zieht das hintere Drittel der 
Zunge nach vorn. In dem freien Teile der Zunge sind vertikale Fasern zu 
sehen, die unmittelbar an den J/. genioglossus sich anschliessen. 

Das sind die Fasern des embryonalen M. genioglossus, welche die vor- 
deren Abschnitte der Ringmuskulatur ergeben. Ausser diesen sieht man im 
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freien Teile der Zunge den durchschnittenen M. transversalis. Unter dem 
freien Teile der Zunge sieht man die Unterzungendruse. 

Auf Abb. 22 ist die Geckonenzunge von oben dargestellt. Das ist eine 
etwas schematisierte Rekonstruktion der Zunge. An ihr sieht man die Ver- 
teilung der Fasern der M. M. hiyoglossi, wie sich jeder anfangs in zwei und 
dann in vier Bundel trennt, wobei jedem Bindel ein Nervenast entspricht. 
Zwischen den M.M. hyoglossi ist der bedeutend ktirzere Zungenknochen als 
bei den Eidechsen zu sehen. Moglicherweise weist dies auf die gréssere Primi- 
tivitat der Geckonenzunge hin. Auf unserer Abbildung ist ihr Hinterende 
von der Trachea bedeckt, die im optischen Schnitte dargestellt ist. Zu beiden 
Seiten des Zungenbeines ge- 
hen die 4/. M. hyoglossi und 
teilen sich am Ende der Zunge 
jeder in vier Bundel. Zwi- 
schen den Bundeln ziehen sich 
die Nerven hin. Auf der Ab- 
bildung ist zu sehen, dass das 
vordere Ende der Zunge eini- 
germassen gespalten und mit 


einer dicken Epithelschicht 
bedeckt ist. Die Zungenrander 


im hinteren Teile werden Abb, 22. Schematisierte Rekonstruktion der Zunge 
von Ascalabotes fascicularis nach Frontalschnitten. 
Die Lage der Trachea, Tr, ist zu sehen, unter wel- 
Wulste gebildet, in welche pa- cher das Os entoglossum, oc, verlauft. Zu beiden 
Seiten des Os entoglossum liegen dic M. M. hyo- 
glossi, mhg, in acht Bundel geteilt. Die Zungengabel 
senkt sind. Im Querschnitt ist zu sehen; ebenso sind die Seitenwilste zu sehen, 
in welche Epithelstreifen, Ep, eindringen und zwi- 
sind diese Wilste auf Abb. 20 schen die des M. transversalis, 
dargestellt. Diese Epithelstrei- mr, sichtbar sind. Der ganze Muskel wie auch die 
y Ringmuskulatur sind nicht dargestellt. 


durch dicke bindegewebige 


rallele pithelstreifen ge- 


fen bilden spaterhin Krypten, 
zwischen denen in die Zungenrander einzelne Fasern des M. transversalis 
lingue eintreten. Der Hauptteil dieses Muskels wie auch anderer Zungen- 
muskeln ist auf dieser Abbildung nicht dargestellt. Die eben beschriebene 
Abbildung mit den Abbildungen der Querschnitte der Geckonenzunge zu- 
sammenstellend, konnen wir uns ihre Form vorstellen. Sie ist breiter und 
flacher als die Eidechsenzunge; die Kander ihres hinteren Teiles sind mit 
einer Wulst versehen. An der Struktur der Muskulatur bemerkt man folgen- 
den Unterschied von der der Eidechse. Die Zungenretraktoren teilen sich in 
acht Bundel, die in eine horizontale Reihe gelagert sind. Jedes von ihnen ist 
von einem Halbkreis von Muskelfasern umgeben; diese Halbkreise sind von 
oben her vom M. transversalis lingua bedeckt, uber welchem der longitudi- 
nalis lingue sich hinzieht. Der M. longitudinalis lingue ist bedeutend starker 
entwickelt als bei den Eidechsen, der J/. transversalis lingue geht unmittelbar 
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in den M. genioglossus externus uber, was bei Eidechsen nicht stattfindet. 
In der Entwicklungsgeschichte der Zunge ist von Interesse die deutlicher als y 
bei den Eidechsen ausgepragte Anlage der inneren Portion des M. genio- . 


glossus. 
Jetzt miussen wir untersuchen, welche Zuge der Struktur der Gecko- 
nenzunge primitiv sind und welchesneue Merkmale speziell den Geckonen 


eigen sind. Wir haben gesehen, dass in frihen Entwicklungsstadien der Ei- 
dechse wie des Geckos der VW. genioglossus den ganzen Raum unter den 
Zungenretraktoren ausfullt. In spateren Stadien sehen wir, dass er sich 
in zwei Portionen teilt: die innere reduziert sich verhaltnismassig bald 
und die embryonalen Muskelzellen, welche ibre Anlage bilden, treten 
in den Muskelring um das Os entoglossum ein; die aussere Portion 
sowohl bei Eidechsen als auch bei Geckonen gibt den M. transver- 
salis, Bei der Eidechse wird dieser Zusammenhang bald zerstort, bei den 
Geckonen aber erhalt er sich durch das ganze Leben. Wenn wir uns erinnern, 
dass wir bei Krokodilen und Schildkroten den MW. genioglossus internus als 
funktionierenden Muskel gesehen haben und dass der A/. genioglossus externus 
bei Krokodilen nach der dorsalen Seite der Zunge einbiegt, wie bei den fruhen 
Embryonen der Eidechsen, so mussen wir anerkennen, dass die Struktur und 
die Entwicklung des 1. geniogivssus der Geckonen die Merkmale entfernter 
Ahnen dieser Tiere wiederholt. 

Die Entwickiungsgeschichte der Zunge des Ascalabotes fascicularis zeigt 
deutlich, dass der M. transversalis, wie das schon von KALLIus an Lacerta 
muralis gezeigt wurde, aus dem M. gemioglossus externus entsteht. Mir er- 
scheint es héchstwahrscheinlich, dass auch die Ringmuskulatur aus derselben 
Quelle entstanden ist. Bei der Untersuchung der Muskelentwicklung der Rep- 
tilienzunge war es mir oft sehr schwer zu unterscheiden, welche Zellen oder 
Fasern dem VW. genioglossus und dem M. transversalis angehoren und welche 
der Ringmuskulatur. Die enge Verbindung unter ihnen ist sicherlich stark aus- 
gedruckt und mir scheint, dass die Entwicklung der Ringmuskulatur der Zunge 
mit der Erscheinung des MW. transversalis verbunden ist. Er wird, wie wir ge- 
sehen haben, durch das einander entgegenkommende Verwachsen der M. M. 
genioglossi gebildet; dabei konnten sich die unteren Fasern in den Zwischen- 
raum zwischen den Zungenretraktoren einbiegen, und das war der Anfang der 
Bildung der Ringmuskeln. Die Muskelfasern, nach unten zwischen den 
Zungenretraktoren vorruckend, stossen aut ein Hindernis im Bindegewebe, 
welches das Os entoglossum umgibt, biegen wieder auswarts und der Ring 
ist geschlossen. Leider ist es schwierig, den embryologischen Beweis eines 
solchen Prozesses zu erbringen. Die Anlage der Ringmuskulatur geschieht, 
wenn in den Zellen noch keine Muskelfasern sind, und es ist daher schwer, 


die Kinganlagen von anderen Muskeln zu unterscheiden. Moglich ist auch, 


dass die Prozesse des Einlegens der Anlagen sehr schnell vor sich gehen, a 
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dank den Heterochronien, und mir ist das entsprechende Stadium nicht vor- 
gekommen. Daher muss man sich mit allgemeinen Erwagungen und der 
Lagerung der Muskelfasern in der schon entwickelten Zunge der Geckonen 
und Eidechsen begniigen. Beziglich der inneren Portion des M. genioglossus 
ist jener Umstand interessant, dass die Zellen seiner Anlage bei Geckonen 
und Eidechsen an der Bildung des Muskelringes am Zungenbein teilnehmen. 


Bei ihren Vorfahren war der M. genioglossus internus ein funktionierender 
Muskel und hatte augenscheinlich an der Bildung der Muskeln mit ganz 
anderer Fasernanordnung nicht teilgenommen. Bei den Embryonen einiger 
Familien der Lacertilia (Agamid@) ist der Zungenknochen nur von einer binde- 
gewebigen Scheide mit einer sehr unbedeutenden Quantitat von Muskelzellen 
umringt, und wir kénnen annehmen, dass ursprunglich kein Muskel, sondern 
nur die bindegewebige Schicht das Zungenbein umringte. Als der Muskelring 
sich entwickelte, wurde zu seiner Bildung Material ausgenutzt, das fruher 
einen anderen Muskel gebildet hatte; mit anderen Worten, wir haben hier 
einen besonderen Fall der Substitution nicht eines Organes, sondern seiner 
schon nicht mehr funktionierenden, fiir das ausgewachsene Tier unnotigen 


Anlage eines reduzierenden Organes vor uns. 
Gehen wir zur Struktur des J/. hyoglossus uber. Wir sehen, dass bei den 


Lacertide dieser Muskel sich nicht in einzelne Bundel teilt; dasselbe lasst 
sich auf den frihen Entwicklungsstufen des Gecko beobachten. Wir haben 
das Stadium gesehen, wenn dieser Muskel sich in je zwei Bundel teilte; folg- 
lich ist die dem Gecko eigene Teilung des M. hyoglossus in vier Portionen 


eine spezielle Anpassung an irgendwelche besondere biologische Bedingungen 
und erscheint als ein neues Merkmal. Die Zunge der Geckonen hat die Form 
einer Schaufel; dank ihrer Breite kann sie sich nicht rechts und links stark 
biegen. Andrerseits weist die starke Entwicklung des M. longitudinalis, der 
vom M. hyoglossus durch eine ziemlich dicke Schicht der Quermuskulatur 
getrennt ist, darauf lin, dass die Zunge imstande ist, sich eher stark in einer 


vertikalen als horizontalen Ebene zu biegen, und dementsprechend ist sie 


nicht zum Betasten oder Betuhlen ausserer Gegenstande geeignet, sondern 
zum Trinken von Wasser oder vielleicht zum Auflecken kleiner Insekten. 


Um diese Frage zu entscheiden, sind spezielle biologische Untersuchungen 


notwendig. Ich habe nur einen Hinweis bei BrenHM (4. Aufl., Bd. 5) ge- 
funden, dass es bei Geckonen als Kegel erscheint, dass die Zunge sich aur 


beim Trinken und Essen vorstreckt und dass sie die Gegenstande nicht be- 


tastet. Sie ist breit und flach und wenig ausgehohlt und kann besonders weit 


seitwarts ausgestreckt werden, so dass der Gecko sich leicht das Auge be- 


lecken kann. Also benutzen die Geckonen die Zunge augenscheinlich nicht 


als Tastorgan; sie dient eher zum Essen und Trinken, als Organ zum Er- 


greifen der Nahrung, doch solcher Art, dass daraus leicht die Tastzunge 


der Eidechsc auf dem Wege der Verminderung ihrer Breite und einer 
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grosseren Entwicklung der Gabel hervorgehen kann. In der Geckonenzunge 
haben wir folglich uralte Merkmale, die sich von den Vorfahren erhalten 
haben, und neue Merkmale, die sich als spezielle Anpassungen gerade dieser 
Gruppe herausarbeiten. Wir haben Merkmale dieser Spezialisation an der 
Muskulatur gefunden, doch wahrscheinlich lasst sich dasselbe an der Struk- 
tur der Dritsen und der Warzchen der Zunge beobachten. Nach WIEDERs- 
uEIMS Beschreibung ist die Zunge des Phyllodactilus von einer Menge Warz- 
chen bedeckt. An meinen Embryonen des Ascalabotes fascicularis habe ich 
das nicht gefunden; vielleicht sind sie gar nicht da, moglich aber, dass sie 
sich noch nicht entwickelt haben. Wenn die erste Annahme richtig ist, so 
passt sich in verschiedenen Gruppen der Geckonen die Zunge den verschie- 
denen biologischen Bedingungen an. Es ware interessant, an Vertretern ver- 


schiedener Gattungen dieser Unterordnung das zu verfolgen. 


3. Anguide. 


Die Zunge der Vertreter der Familie Anguide unterscheidet sich von 


der Zunge anderer Eidechsen und Geckonen und bietet fur uns ein beson- 
deres Interesse. Sie ist in der Arbeit 
des Prinzen L. F. von Bayern, 
doch in manchen Beziehungen nicht 
vollstandig genug, beschrieben; da- 
her muss ich etwas ausfthrlicher 


bei ihrer Struktur verweilen. Die 
Aussere Gestalt der Zunge in ein- 
gezogenem Zustande kann man auf 
Abb. 23 sehen. Sie ist fast gleich bet 
beiden Vertretern der fusslosen E1- 
dechsen und unterscheidet sich nur 


durch ihren Umfang. Die Zunge 
erfullt den ganzen Raum zwischen 


Abb. 23. Zunge und Unterkiefer des Ophi- den Asten des Unterkiefers und 
saurus pallasii, Die Ansicht ist von oben und 
von yorn, dic Zunge ist eingezogen. Die 
Scheide, wn, ist zu sehen. Der vordere Zun- yordere ist mit glattem, vielschich- 
genteil ist glatt, der hintere ist hinter dem 
Scheidenrande mit langen Papillen bedeckt. ugem Epithel bedeckt und prgmen- 
Das Vorderende der Trachea, 7r, ist hinter  tiert, der hintere ist mit langen, dicht 

der Zunge verborgen. 


teilt sich deutlich in zwei Teile: der 


sitzenden Warzchen besat, so dass 
er ein sammetartiges Aussehen hat. Dank der Lange dieser Warzchen 
scheint der hintere Teil der Zunge bedeutend dicker und breiter als 
der vordere zu sein. Von vorn ist die Zunge mit einer Gabel ver- 
sehen, am hinteren Ende gibt es einen tiefen Ausschnitt, in welchen 
der vordere Tracheenteil eintritt. Als systematisches Merkmal der Fa- 
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milie Anguidz erscheint nach Gapow (1901) und NiKkorsKky die Scheide, 
wohin der vordere Teil der Zunge eingezogen wird. Dieser Umstand 
hat mich eigentlich veranlasst, ihre Zunge zu untersuchen. Zu meiner Ver- 
fugung waren einige Exemplare des Ophiosaurus pal., doch konnte ich an- 
fangs bei ihnen keine Scheide finden, da bei den mit Formalin fixierten Tieren 
die Zunge stark ausgedehnt und fast aus dem Munde herausgestreckt war, 
und nur bei einem [‘xemplar, bei dem die Zunge eingezogen war, gelang es 
mir, eine deutlich ausgepragte Scheide zu finden. Der hintere Teil des diinnen 
Zungenabschnittes wird unter die Haut des von Warzchen erfillten Teiles 
eingezogen (Abb. 23 und 24), 
der unteren Seite 


wobei an 


der Zunge sich eine deutliche 


Falte bildet, die der Falte der LE THe 
Scheide bei Chamaleonen und LN 
Wie ich 


Schlangen  gleicht. 


mich bei Untersuchung der 


Wy J; 


Zunge auf den Schnitten uber- Wy 


zeugt habe, in ti 


Falte 
M. 
zur Dorsalseite der Zunge an- 


geht dieser 


der vordere Rand des 


genioglossus durch, der 


steigt. Nach meinen Beobach Abb. 24. Die Zunge desselben Exemplares von Ophi- 


saurus pallasti wie auf Abb. 23 von der Ventralscite 
dargestellt. Die Haut ist abgeschnitten, der Unter- 
kiefer zerschnitten und nach den Sciten auseinan- 
dergeschoben. Die Gabeln der Zunge und die in 
Falten gelegte Zungenschleimhaut, sind zu se- 
hen. Die Scheidenwand durchzieht der M. genio- 
glossus externus, mgge, der den Unterkiefer mit 
dem Dorsum lingue verbindet. Auf der die Zungen- 
retraktoren und ihre Ringmuskulatur bedeckenden 


tungen, die vollkommen wtber- 
einstimmend mit der Beschrei- 
bung des Prinzen L. F. von 
3AYERN sind, biegen sich die 
Fasern des M. genioglossus 
teilweise und gehen in den 


M. transversalis uber, teilweise 
durchkreuzen sie dessen Fa- 
sern und verschlingen sich mit 


Faszie sicht man die Unterzungendruse, gs. Unter 
dieser Faszie liegt das Zungenbein, oe. Von den 
Cornua hyoidei zum Unterkiefer ziehen die M. M. 
ceratohyoidei externi, mke, hin. Der Muskel der 


: rechten Seite ist vom M. mylohyoideus bedeckt. 
ihnen. Auf jeden Fall ist die fore 


Vereinigung beider Muskeln eine so enge, dass sie wie ein ungeteilter Muskel 
arbeiten mussen. 

Die aussere Form der Zunge von Ophiosaurus pal. ist auf Abb. 23 
zu sehen. Die Zunge ist ein wenig von vorn dargestellt, um die Scheide 
(Abb. 23, vn) zu zeigen; daher sieht man nicht das Vorderende der 
Trachea (Abb. 23, Tr). Die Zunge ist in eingezogener Lage dargestellt; 
der schwarze Umriss an der Dorsaloberflache der Zunge bezeichnet die 
Falte der Scheide; 
Teil von dem glatten vorderen Teile. Am vorderen Rande der Scheide 
verlauft der M. genioglossus cxternus. Seine Lage ist auf Abb. 24 ge- 


sie trennt den hinteren. von Wa&arzchen bedeckten 
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zeigt. Die Abbildung zeigt die Zunge des erwachsenen Ophiosaurus pal. 
von der ventralen Seite. Die mit Schuppen bedeckte Haut ist entfernt; 
der M. mylohyoidcus (mmy) ist an der rechten Seite zur Seite gebogen, an 
der linken teilweise abgeschnitten. Von den Asten des Unterkiefers zweigt 
sich der M. ceratohyoideus externus (Abb. 24, mke) ab und vorwarts von 
ihm, von der Symphyse des Unterkiefers, der M. genioglossus (Abb. 24, 
mgge). Er beginnt mit einer schmalen Platte, erweitert sich dann und, sich 
nach oben biegend, geht er an die Dorsalflache der Zunge, wo seine Fasern 
sich mit den Fasern des .\/. transversalis verflechten; die M.M. retractores 
der Zunge nicht 
prapariert. Unmittelbar 
hinter den vorn zuge- 
spitzten ovalen Platten, 
die den ventralen Teil 
der Zungengabel bilden, 
sieht man die in Falten 
gelegte Haut, welche die 
Retraktoren von aussen 
bedeckt; weiter zurtick 
aber sind sie mit einer 
dunnen bindegewebigen 
Faszie bekleidet, unter 
welcher das ento- 
glossum liegt (Abb. 24, 
Oe). Auf dieser Faszie 


Abb. 25. Zungenquerschnitt von Anguis fragilis im Gebiete liegt die Unterzungen- 
des hinteren Scheidenrandes, um das Verhaltnis der Scheide drtise. Auf solche Weise 
zu den Zungenmuskeln und die Beziehungen des M. trans- .. , 7 
versalis, mtr, zum M. genioglossus, mgg, zu zeigen. Der sieht man, dass die 
M. longitudinalis, m/l, ist bei Angwis fragilis stark entwik- Langsmuskulatur, wel- 

kelt und in einzelne Bundel geteilt. 


che die Hauptmasse der 
freien Zunge bildet, mit den umgebenden Muskeln und Geweben nicht 
verbunden ist und sich unabhangig von ihnen kontraktieren und ausstrecken 
kann. Der M. genioglossus ist nur an dem Dorsalteil der Zunge befestigt, um 
ihn vorzustrecken, doch schankt er nicht die Wirkung der Ringmuskulatur ein. 

Angesichts der Ahnlichkeit der Zunge des Ophiosaurus pal. und der 
Zunge des Anguis fragilis gebe ich einen Querschnitt der letzteren (Abb. 25). 
Der Schnitt ist durch das vordere Drittel der Zunge gegangen. Die Zunge 
war bei diesen Exemplaren stark eingezogen und die Scheide daher wohl 
ausgepragt. Der Schnitt ist durch den tiefsten Teil ihrer Falte gegangen 
(Abb. 25). Es ist interessant, dass die Scheide die Zunge von unten umfasst, 
unmittelbar von aussen von den VM. M. annulares hyoalossi, so dass die Fasern 
des M. genioglossus (Abb. 25, mgge) lateral von ihm gehen. Rechts auf der 
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Zeichnung, lateral von den 17. .M. genioglossi, ist noch eine Falte zu sehen, 
welche in die Zungenbandchen ubergeht ; auf der linken Seite der Abbildung ist 
diese Falte nicht mehr in den Schnitt gekommen. Es ist méglich, diese Falte 
mit der Scheidenfalte zu vergleichen, welche KALLtus (1891) bei der gew6hn- 
lichen Eidechse beschreibt. Der WV. genioglossus ist nur mit einem Teile seiner 
Fasern in den Durchschnitt gekommen. Auf Schnitten, die kaudalwarts vom 
beschriebenen liegen, sieht man, dass seine Fasern sich mit den quer durch- 
-schnittenen Fasern des M. genioglossus, die zwischen den Asten des Unter- 
kiefers liegen, verbinden. 

Die Ringmuskeln der Zunge bei den fusslosen Eidechsen unterscheiden 
sich, wie auf der Abbildung zu sehen ist, von denen der frither beschrie- 
benen Formen. Dorsal gehen sie in den JJ. transversalis uber. Der Unter- 
schied von den Vertretern der Familie Lacertide besteht darin, dass bei 
Anguidz die von einem Muskelring auf den anderen tbergehenden Schichten 
starker entwickelt sind. 

Der M. transversalis hat die fiir Eidechsen wbliche Struktur; vom 
M. transversalis der Geckonen unterscheidet er sich dadurch, dass seine Fasern 
sich mit den Fasern des M. genioglossus verflechten, aber nicht in diesen 
Muskel tibergehen. Uber diesem M. transversalis hegt der M. longitudinalis 
lingue (Abb. 25, m/l). Er ist in teine Bindel geteilt, die unter dem Zungen- 
epithel in einer Reihe liegen; zwischen ihnen und dem Zungenepithel zieht 
sich eine zweite, sehr feine Schicht des M. transversalis hin. Die Einzelfasern 
des AM. transversalis oder vielleicht der Ringmuskeln biegen sich in dorsaler 
Richtung, teilen den M. longitudinalis in einzelne feine Bundel und dringer 
in die Epithelialwarzchen der Zunge. Besonders gut ist das im hinteren Drittel 
der Zunge der Anguide zu sehen. Bei Betrachtung der Serie von Quer- 
schnitten durch die Zunge kann man sehen, dass in der hinteren Zungen- 
halfte das Os enteglossum in dieselbe eintritt und dieselbe Lage einnimmt 
wie bei anderen Eidechsen. Bei Ophiosaurus pal. ist das Os entoglossum von 
einem Ringmuskel umgeben. Bei Anguis fragilis ist dieser Muskel bedeutend 
schwacher entwickelt, so dass das Zungenbein von bindegewebiger Faszie 
umgeben ist, in welche einzelne Muskelfasern eindringen. Auf diese Weise 
erinnert die Zunge von Anguide sehr an die Zunge von Lacertide und der 
Geckonen. Die Ahnlichkeit mit den ietzteren besteht noch darin, dass bei den 
fusslosen Eidechsen im vorderen Drittel der Zunge, rostral vom Schnitt, der 
auf Abb. 25 dargestellt ist, die WM... hyoglossi sich jeder in zwei Muskelr 
trennen, so dass es im ganzen vier Langsmuskeln gibt, die in einer horizon- 
talen Ebene liegen (Abb. 26, shy). 

Auf dieser Abbildung sieht man die verhaltnismassig flache Form des 
vorderen Endes der Zunge und die Teilung der M. A/. hyoglossi in je zwei 
Teile, so dass jeder von seiner Ringmuskelschicht umgeben ist, deren Masse 
die Nerven durchzieht; dorsal gehen ihre Fasern in den M. transversalis tiber 
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und erreichen das Zungenepithel. Der muskulose Zungenteil liegt auf einer 
Schicht lockeren Bindegewebes, dessen Masse von den JZ. M. genioglossi und 
den M. AM. geniohyoidei durchzogen wird; daher bewegt sich die Zunge durcia 
die Tatigkeit dieser Muskeln vor- und riickwarts ganz frei. Bei der Kon- 
traktion der Muskeln, die das Zungenbein mit dem Unterkiefer verbinden, 
werden ihre Bewegungen vermittels des Os entoglossum der Zunge ubergeben. 
Da im hinteren Drittel das Zungenbein zwischen den Retraktoren liegt und 
mit ihnen durch die Ringmuskeln eng verbunden ist, so ubergibt sich die Be- 
wegung gut. Der mittlere Teil der Zunge streckt sich vorwarts durch die 
Kontraktion des \/. genicglossus externus. Wir haben gesehen, dass er bei 
dem Gecko unmittelbar in den J/. transversalis ubergeht. Im Grunde beob- 
achtet man dasselbe bei den fusslosen Eidechsen. Die Fasern beider Muskeln 

sind so eng miteinander verflochten, 


dass dies ihren unmittelbaren Uber- 
gang ersetzt. Augenscheinlich ist 


eine so enge Verbindung denjenigen 
idechsen notwendig, bei denen eine 
besonders breite Zunge mit kompli- 
zierter Struktur der Retraktoren 
sich entwickelt hat, wie bei Ascala- 
botes, den Anguide und den Scin- 


Abb. 26. Der Zungenquerschnitt von Angus. 
fragilis. Die Struktur des freien Zungenteiles, cide. Schlhiesslich verlangert sich 


wo die M. M. hyoglossi, mhg, in vier Bundel der freie Teil der Zunge noch durch 
geteilt sind, ist zu sehen. 

Zusammenpressung der Retraktoren 
der Ringmuskulatur. Ihrer Struktur nach nimmt die Zunge der fuss- 
losen Eidechsen cine Ubergangssteile zwischen Lacertide und Geckonen 
ein. Nach KALtivs unterscheidet sich die Entwicklung der Zunge des 
Anguis fragilis nicht von derjenigen, die wir bei Lacerta muralis be- 
obachtet haben, doch beschreibt er nicht die Zerspaltung der M. M. 
hyoglossi, und es entsteht die Frage, ob der Bau des J/. hyoglossus von 
den gemeinsamen Vortahren der Anguide und der Geckonen geerbt ist oder 
ob er sich selbstandig entwickelt hat. Eine definitive Losung habe ich nicht 
gefunden, da ich kein embryologisches Material hatte. Doch hatte die embryo- 
logische Untersuchung nur in dem Falle eine Antwort geben konnen, wenn 
sich Spuren der Zerspaltung der Zungenretraktoren in eine groéssere Anzahl 
Bundel gefunden hatten, als wir bei den ausgewachsenen Anguide haben. 
Ein negatives Resultat der Forschung kann nicht als Beweis dienen, dass es 
bei den Vorfahren der Anguide nicht eine grossere Anzahl Bundel des 
M. hyoglossus gegeben habe, da die Spuren der Zerspaltung in der Embryo- 
genesis ausfallen konnten. 

Nach dem zu urteilen, was wir bei den Scincide gefunden haben, konnte 
eine solche Vermehrung der Muskelbiindel bei der Erweiterung der Zunge 


42 


272 2 
mtr 
: Se an 
5 A * i 
D> er) $0) of, = 
“a, 448 S 192¢ 
“pp aN. ee Sy 
mah, 
mhg. 
; 
ite 
| 


273 


ZUR ENTWICKLUNGSGESCHICHTE DER REPTILIENZUNGE 


bei den Anguide selbstandig entstehen. Daftir sprechen auch folgende Er- 
wagungen: wenn die Verbindung des J/. genioglossus mit den Quermuskeln 
zum Anziehen der erweiterten Zungenrander notig ist und diese Verbindung 
des M. genioglossus mit dem M. transversalis bei den Geckonen unzweifelhaft 
primitiv erscheint, so ist dieselbe bei den fusslosen Eidechsen augenscheinlich, 
im Zusammenhang mit der Zungenerweiterung, mit welcher natirlich die Zer- 
spaltung der Retraktoren verbunden war, sekundar hergestellt. Es lasst sich 
also annehmen, dass bei den entfernten Vorfahren der fusslosen Eidechsen 
die primare Verbindung zerstort war, wie bei Lacerta, und darauf wieder 
auf eine andere Art hergestellt wurde. Fur diese Annahme spricht auch 
die nahere Verwandtschaft zwischen den Lacertide und den Anguide als 
zwischen den letzteren und den Geckonen. Daher denke ich, dass die Zer- 
faserung der Retraktoren bei den fusslosen Eidechsen sich selbstandig ent- 
wickelt hat. Bei der Analyse des Baues der Geckonenzunge sprachen wir 
aus, dass die Zunge, die zum Betasten ausserer Gegenstande angepasst ist, 
sehr biegsam in der horizontalen Ebene sein soll und dass die Geckonen- 
zunge diese Biegsamkeit dank ihrer Breite nicht besitze. Augenscheinlich hat 
diese Erwagung auch fiir die fusslosen Eidechsen Geltung. Wir stossen auf 
einen Widerspruch: einerseits erscheint ihre Zunge als verhaltnismassig gut 
entwickeltes Tastorgan, andrerseits aber gibt es Anzeichen der Zungen- 
erweiterung. Mir scheint es, dass dieser Widerspruch darauf hinweist, dass 
die Zunge der rezenten Anguide Veranderungen in der Richtung der 
Merkmalsentwicklung der Tastzunge erleidet und dass ihre Vorfahren eine 
kurzere und breitere Zunge besassen, welche anderen biologischen Be- 
dingungen angepasst war. Es ist moglich, dass der Wechsel in der Richtung 
der Evolution der Zunge mit der Veranderung der Lebensweise, dem Verlust 
der Extremitaten und der Veranderung in den Bedingungen der Ernahrung 
verbunden war. Doch bezeugt jedenfalls die Erscheinung der Scheide, dass 
ihre Zunge langer geworden und fur das Betasten ausserer Gegenstande mehr 
angepasst war als die Zunge ihrer Vorfahren, die dieser Anpassung ent- 
behrten. 

Wir haben schon die Struktur der Scheide bei den fusslosen Eidechsen 
beschrieben. Mir erscheint sie deshalb wichtig, weil sie die ersten Entwick- 
lungsstufen dieser Anpassung erklart, die eine so hohe Entwicklung in der 
Zunge der Varanidze und der Schlangen erreicht hat. Wir haben auch ver- 
sucht zu zeigen, wie bei ihrem Hervorstrecken aus dem Munde durch den 
M. genioglossus und durch die Kontraktion der MW. M. annulares einzelne 
Teile der Zunge hervorgeschoben werden. Da zum Tasten gerade der 
vorderste Teil der Zunge wichtig ist, so beginnt er sich zu verlangern. 
Damit eine so verlangerte Zunge im Munde Platz findet, ist eine starke 
Einziehung der Zunge durch die Tatigkeit ihrer Retraktoren notwendig ; 
dem aber sind die M7. M. yenioglossi hinderlich. Durch das Verwachsen 
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mit dem J/. transversalis bilden sie gleichsam eine an der Symphyse 
des Unterkiefers befestigte und uber die Zunge geworfene Schlinge, 
um zu verhindern, dass die Zunge sich zu sehr nach hinten zurtck- 
ziehe. Bei verstarkter Kontraktion der Retraktoren der Zunge bildet sich 
an dieser Stelle eine temporare Falte, wie wir sie bei den fusslosen Eidechsen 
beobachten. Bei ihrer progressiven Entwicklung wird die Falte eine bestan- 
dige und ihre Anlage beginnt schon bei den Embryonen. So entsteht eine 
bestandige Scheide, die wir bei den Varanide und den Schlangen finden. Auf 
solche Weise weist die Struktur der Scheide bei Anguis fragilis gleichsam 
darauf hin, dass sie anfanglich bei ausgewachsenen Tieren im Zusammen- 
hange mit schon funktionierender Zunge erscheint, und um ihre Entstehung 
méglich zu machen ist eine bestimmte Verbindung zwischen dem M. genio- 


glossus und dem AM. transversalis, welche dem vorderen Rande der Scheide 


eine Stutze geben, notwendig. 

Uber die Entwicklung der Scheide werden wir bei der Analyse der 
Zungenstruktur der Varanidze und der Schlangen sprechen; doch zuerst muss 
die Zunge der Wuhlechsen (Scincide) betrachtet werden, die einige interes- 
sante Eigentumlichkeiten bietet. 


4. Scincide. 


Die Familie der Scincidz steht der Familie der Anguide durch manche 
Merkmale ihrer Organisation ziemlich nahe. Man braucht nur an die Schup- 
pen zu denken, welche sich von den Schuppen anderer Eidechsen unter- 
scheiden, und daran, dass man in der Familie der Scincide viele Formen 
fussloser oder in der Entwicklung zuriickgebliebener Fusse findet. Diese 
Familie gilt fur eine der altesten unter den Eidechsen, und es war interessant, 
die Analogien in dem Zungenbau beider Familien zu untersuchen. Zur Ver- 
fiigung hatte ich einige Entwicklungsstadien des Seps tridactylus und aus- 
gewachsene Exemplare von Abjepharus deserti aus dem Turkestan. 

Der Bau der Zunge der Embryonen von Seps tridactylus bietet nichts Be- 
sonderes; hier lassen sich dieselben Bilder beobachten, die wir an anderen 
Eidechsen gesehen haben: dieselben Muskeln und dieselbe Entwicklung. Doch 
kann man auf eine etwas andere aussere Form des Zungenwulstes hinweisen. 
Seine Oberflache ist fiach oder sogar konkav, wobei der untere Teil, wo die 
M.M. genioglossi durckgehen, stark entwickelt ist. Ihre Fasern biegen sich 
im vorderen Teile der Zunge steil nach oben und durchkreuzen den M. trans- 
versalis; wahrend in den M..M. genioglossi die Muskelfasern gut zu sehen 
sind, werden sie im AZ. transversalis kaum erst sichtbar. Der M. transversalis 
erstreckt sich in diesem Stadium ziemlich weit seitwarts von der Ringmusku- 
latur, und man erhalt den Lindruck, dass bei den Wuhlechsen wie auch bei 
den fusslosen Eidechsen und uberhaupt bei Formen, wo man die Durch- 
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kreuzung dieser Muskeln beobachtet, ein sekundares Wachsen der seitlichen 
Zungenrander vor sich yeht. In diese aus Bindegewebe gebildeten Rander 
wachst der M. transversalis hinein und das geschieht auf Stadien, wo die 
urspriingliche Breite des Zungenwulstes schon definitiv ist, und diese uber 
den Bereich der MM. M. genioglossi hinausreichenden Rander des M. trans- 
versalis erscheinen als eine weitere Entwicklung eines schon abgesonderten 
Muskels. Mit anderen Worten, die Zunge der Scincide beginnt sich auf einem 
etwas anderen Wege in spateren Stadien der embryonalen und phylogene- 
tischen Entwicklung zu erweitern als die Zunge der Geckonen, bei denen, 
obgleich die Zunge die Form einer breiten Schaufel hat, der M. transver- 
salis uber den Bereich der nach oben steigenden Teile der M. M. genioglossi 
externi fast gar nicht herausgeht. Von den Stadien des Seps tridactylus, die 
zu meiner Verfigung standen, beginnt erst im allerspatesten der M. longi- 
tudinalis sichtbar zu werden und geht offenbar uber den Bereich der Seiten- 
rander des M. transversalis nicht hinaus. Leider erlaubte der Mangel an 
Material mir nicht, die weitere Entwicklung der Muskulatur des Seps tri- 
dactylus zu verfolgen und ich war genotigt, seine Zungenentwicklung durch 
Beobachtungen an einem ausgewachsenen Ablepharus deserti zu vervoll- 
standigen. 

3ei der ersten Durchsicht der Serie von Querschnitten durch die Zunge 
dieser Eidechse wberraschte mich die vollkommene Ahnlichkeit mit den 
Anguide. Die Zunge ist hier gabelformig, ziemlich breit im hinteren Teil und 
mit einer ebensolchen Scheide wie bei den Schleichen (Abb. 24 und 25) 
versehen. Der M. /iyoglossus erscheint hier in zwei Bundel geteilt (vgl. 
Abb. 26, Anguis fraiiis). In der Tat erweist sich diese Ahnlichkeit als eine 
scheinbare. Bei aufmerksamer Beobachtung erweist es sich, dass das, was 
als aussere Portion des W. hyoglossus (Abb. 27, mrl) erscheint, lateral vom 
Ringmuskel, 17. annularis hyoglossus (Abb. 27, mah) und unmittelbar unter 
dem Zungenepithel liegt. Die Serie in der Richtung zum vorderen Ende der 
Zuange verfolgend, sehen wir, dass der .W. retractor lateralis die Form eines 
dunnen Bandes annimmt, im Gebiete des Anfanges der Gabel sich nach unten 
verschiebt und unter dem M. hyoglossus, ungefahr in dem durch zwei Linien, 
die durch eine Klammer verbunden sind, bezeichneten Gebiet (Abb. 27, mr/) 
verlauft. Diesen Muskel auf den Schnitten in kaudaler Richtung verfolgend, 
werden wir ihn auf einer grossen Anzahl von Schnitten in derselben Gestalt 
wie auf Abb. 27 sehen; darauf wird er dunner, ruckt naher zum Lateral- 
rande der Fasern des 1. transversalis und legt sich endlich in eine Reihe mit 
den Portionen des M. longitudinalis lingue (Abb. 27, mrl),. Jetzt unterscheidet 
er sich nicht von den Portionen dieses Muskels, wie sie auf dieser Abbildung 
dargestellt sind. In der Verteilung der anderen Muskeln unterscheidet sich 
die Zunge des Abiepharus desert wenig von der Zunge der fusslosen E1- 
dechsen. Der vordere Teil der Zunge ist mit Warzchen bedeckt, welche durch 


45 


: 
\T 
/JLie 
LO 
099 : ‘ 
= 
: 
a 
‘ 


276 
S. A. SEWERTZOFF Junior 


Falten und Auswiichse des vielschichtigen Epithels gebildet sind. Auf der 
Abbildung ist das Epithel durch Schraffierung gekennzeichnet. Der hintere 
Teil der Zunge ist mit ebensolchen Unebenheiten bedeckt. Doch wird das 
Epithel, das die Vertiefungen bekleidet, drusig : darin erscheinen kolbenartige 
Zellen mit hellem Inhalte. Solche Krypten befinden sich auch an der unteren 
Seitenoberflache der Zunge, besonders im Gebiete, das sich dem Seiten- 
retraktor der Zunge gegenttber befindet. In diesem Gebiete erwerben sie den 
Charakter einfacher echter Drisen mit einem kurzen Abzugkanal. All diese 
Veranderungen der Zungenhullen beginnen ungefahr dort, wo das Zungen- 


Abb. 27. Querschnitt des freien Zungenteiles bei Ablepharus deserti. Interessant ist die 

aussere Ahnlichkeit mit der Zunge von Anguide, die in der Bildung des Erganzungs- 

retraktors der Zunge, M. retractor lateralis, mr/l, bemerkbar wird; doch wahrend er bei 

Anguide durch die Zerfaserung des M. hyoglossus gebildet wird, entwickelt sich bei 

Scincide die Seitenpartie des M. longitudinalis. Die mit mr/* bezeichnete Klammer zeigt 

die Stelle an, welche der M. retractor lateralis am Zungenende einnimmt, wenn er sich 
in ein schmales unter den M.M. hyoglossi liegendes Muskelband verwandelt. 


bein endet und setzen sich fort bis an ihren Hinterrand. Naher an diesem 
Rande vereinfacht sich die Muskulatur der Zunge, der M. longitudinalis 
verschwindet und die Zunge nahert sich der gewohnlichen Struktur der Ei- 
dechsenzunge. Auf dem Querschnitt sind zwei Retraktoren und das Zungen- 


bein zu sehen, das von Schichten Ringmuskeln umringt ist, auf denen der 
M. transversalis liegt. Auf Abb. 27 sind unter der Zunge der Unterkiefer 
und eine Falte dargestellt, welche der M. genioglossus durchzieht. Zwischen 
ihm und den Kieferknochen liegen die paarigen Unterzungendrisen. Es ist 
interessant, dass diese Drtisen von aussen von einem dunnen Muskelbande 
umgeben sind, das augenscheinlich sich vom M. genioglossus abgelost hat. 
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Diese Portion habe ich bei anderen Eidechsen nicht angetroffen. Sie beginnt 
zusammen mit der Hauptportion des obengenannten Muskels und endet, die 
Driise umbiegend, unter dem Epithel der Mundhohle. 

Solcher Gestalt ist die Zunge der Scincide. Sie ist interessant als ein 
Beispiel der konvergenten Entwicklung der Organe. Wir konnen uns vor- 
stellen, dass unter dem Einflusse irgendwelcher Ursachen den Vorfahren vor 
Ablepharus deserti eine breitere Zunge vorteilhafter erschien als die der ge- 
meinen Eidechsen. Kinen ahnlichen Fall sehen wir bei den Geckonen und den 
Anguidz ; augenscheinlich erfolgt diese Verbreiterung anders als jene: nicht 
durch Erweiterung, sondern auf dem Wege des Wachsens der Zungenrander 
nach den Seiten, was von einem Auswachsen des M. transversalis und des 
M. longitudinalis begleitet war. Ferner verschob sich das laterale Bundel des 
letzteren nach unten und wurde dicker, so dass er funktionell die Seiten- 
portionen des M. liyoglossus der Geckonen und der fusslosen Eidechsen er- 
setzte, nur dass dieser Seitenmuskel das Ausziehen der Zunge nicht unter- 
stitzen konnte, da es um ihn keine Ringschicht gab. Eine solche Struktur 
der Zungenretraktoren und die Ahnlichkeit der Scheide mit der Scheide der 
fusslosen Eidechsen gestattet unserer Ansicht nach die bei den fusslosen E1- 
dechsen vorgehende Veranderung der Richtung der Anpassungsevolution der 
Zunge nach der Seite der Entwicklung ihrer Tastfunktion auch auf die 
Scincide zu erweitern. Das ist ein weiterer Beweis dafiir, dass eine Ver- 
anderung der Evolutionsrichtung in einem beliebigen Moment des Lebens der 
Art vor sich gehen und einen beliebigen Teil des Organes zur Erreichung 
eines Zieles ausnutzen kann. 


5. Varanide. 
Die Zunge des Varanus niloticus. 


Die Zusammenstellung der Reduktion der Extremitaten mit der Ent- 
wicklung der Tastfunktionen der Zunge bei Scincide, fusslosen Eidechsen 
und Schlangen weist gleichsam auf die kausale Verbindung zwischen beiden 
Prozessen hin. Es erscheint naturlich, dass der Verlust der Extremitaten und 
die Veranderung in der Bewegungsart von einer Erhohung des Tastsinnes 
begleitet werde. Doch das Beispiel der Waranen, bei denen der Typus der 
Tastzunge besonders stark ausgebildet ist, widerspricht einer solchen An- 
nahme. 

Zu meiner Verfugung hatte ich ein Exemplar von Varanus niloticus, 
das ich aus der Kollektion der Akademie der Wissenschaften in Leningrad 
dank der Liebenswurdigkeit des Akademikers P. P. SuscHK1n erhalten hatte, 
woftr ich ihm meinen Dank ausspreche. 

Bei diesem /Exemplare der Waranen war die Zunge halb herausgestreckt. 


47 


| 
Jlie 
LO 
499 
: 
bn 
& 
; 
; 


S. A. SEWERTZOFF Junior 


Abb. 29. 


Abb. 28 und 29. Die Zunge von Varanus niloticus. Abb. 28 
zeigt die Zunge vor der Praparierung, auf Abb. 29 ist die 
Schleimhaut auf der linken Seite der Zunge abgenommen 
und die Muskeln sind prapariert. Die Zunge liegt auf einer 
dreieckigen Erhohung, die auf dem Boden der Mundhohle 
sich befindet. Der hintere Teil der Zunge ist in der Scheide 
verborgen, Uber der Scheide ist die Trachea, tr, sichtbar. 
An dieselbe befestigt sich der M. genioglossus, mgge. Nach 
vorn von der Trachea, in der Wand der Scheide, liegt der 
M. genioglossus internus, mggt. Auf der dreieckigen Er- 
hohung, auf der sich die Zunge befindet, ist eine Drutse 
sichthar. Neben der Trachea ist der Zungenbeinapparat, C, 
zu sehen. 


Der ausseren Form nach 
gleicht sie einer Schlan- 
genzunge, doch ist sie 
verhaltnismassig dicker 
als eine solche. Von vorn 
ist die Zunge eine ganze 
Strecke weit gespalten 
und die Spitzen der Ga- 
bel werden immer dun- 
ner. Der hintere Teil der 
Zunge erweitert — sich 
nicht wie bei anderen 
Eidechsen und ist in 
einer besonderen durch 
die Mundschleimhaut ge- 
bildeten Scheide verbor- 
gen, wie bei Schlangen 
und Chamaleonen. Die 
Scheide Offnet sich un- 
mittelbar vor der Tra- 
cheenmundung anna- 
hernd auf dem Niveau 
des Mundwinkels. Die 
Zunge ist von oben pig- 
mentiert, doch der in der 
Scheide verborgene Teil 
ist nicht gefarbt. Der 
vordere Teil der Zunge 
liegt auf einer besonde- 
ren Erhohung des Mund- 
bodens. An den Randern 
dieser Erhohung sind 
zwei Wulste zu sehen, 
die Mitte aber ist eini- 
germassen konkav. Die 


Wiilste senken sich in schraffer Abstufung in die Furche zwischen ihnen und 
dem Unterkiefer, ihr hinteres Ende erreicht die Tracheenmiindung, so dass die 


Zungenscheide sich zwischen ihnen Offnet. Wenn man die Zunge aufhebt, so ist 


unter ihr noch ein dreieckiger Vorsprung zu sehen, auf dem sie auch ruht. Der 


Gipfel des Vorsprunges ist vorwarts gerichtet, von der Basis aber erhebt sich 
der vordere Rand der Scheide. Der Mundboden, die Trachea, die Scheide und 
die Zunge sind mit der gleichen glatten Schleimhaut bedeckt; nur an den 
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lateralen Wulstrandern (Abb. 20) sind tiefe Furchen bemerkbar, im Schlund- 
gebiet aber ist eine Verfaltung. Entfernt man die Schleimhaut und prapa- 
riert man einigermassen die Muskeln, so sehen wir folgendes (Abb. 29). 
Unter der Haut des vorderen Teiles des Seitenwulstes liegt eine Drise, von 
welcher die Kanale in die Haut dringen (Abb. 29 und 30, gg). Diese Drise ist 
eigentlich aus zwei Teilen gebildet. Auf der Abbildung ist nur der obere Teil 
zu sehen. Der untere Teil ist augenscheinlich mit besonderen Faszies bedeckt 
und sein Kanal mundet in den Giptel des dreieckigen Hauptvorsprunges. 
Diese Drutse ist eine paarige, sie bildet die Hauptmasse der oben beschrie- 
benen Seitenwulste des dreieckigen Vorsprunges. Unter dem kleinen dret- 


now 


eckigem Vorsprunge, auf wel- 


chem die Zunge direkt liegt, be- 


findet sich auch eine unpaarige 
Druse. Das Epithel uber dieser 
ist dicker als an anderen Stel- 
jen des Mundbodens und lost 
sich beim Praparieren mit Muhe 


ab. Unter der Druse, seitwarts 
von ihr, geht ein Muskel (Abb. 
29, mggi), der an der Symphyse : C. mhg. 


des Unterkiefers beginnt und 
Abb. 30. Dasselbe Praparat wie auf Abb. 29 nach 
bogenformig rtickwarts und Entfernung der Trachea. Man sieht die Lage und 
nach oben geht, weiterhin in der den Autbau des Zungenbeinapparates, Bh, und der 
M.M. hyoglossi, mig. Der Vorderteil der Zunge 
Dicke der Scheidenwand ver- ist entfernt und es sind die M.M. genioglossi 
lauft und endlich sich zur dor- interni, mggi, und der linke M. genioglossus 
ae ‘ externus, mgge, sichtbar. Der rechte M. genioglos- 
salen Oberilache der Zunge sus externus ist entfernt, um die vordersten Fa- 


hinzieht, wo er mit seinem sern des M. genioglossus, mgg, die sich zur Sub- 
lingualdruse erstrecken, zu zeigen. 


Paare zusammentrifft. 

Der zweite Muskel (Abb. 29, ngge) beginnt neben dem ersten an der 
Symphyse des Unterkiefers, zieht durch den dicken Seitenwulst, aussen von 
der paarigen Unterzungendriise und teilweise unter ihr, und steigt ebenfalls 
nach oben. Dieser Muskel ist kaudal von dem ersten, teils an der inneren 
Wand der Scheide, teils an der Faszie, welche die Trachea bekleidet, befestigt, 
dort wo sie an die Scheide anliegt (Abb. 30, mgge). Der ventrale Teil der 
Fasern dieses Muskels steigt nicht nach oben, sondern geht gerade ruckwarts 
unter den Hornern des Zungenbeines und befestigt sich an die Faszie, welche 
die M. M. hyoglessi vor ihrem Eintritt in die Scheide umgibt. 


Die Lage der beschriebenen Muskeln ist ahnlich derjenigen, die wir bei 
den Schlangen haben, mit dem Unterschiede, dass bei den letzteren der innere 
Muskel starker entwickelt ist, der aussere aber an der Seitenwand der 
Trachea sich befestigt. Bei den Schlangen nennt man den ersten M. gemio- 
vaginalis, den zweiten M. geniotrachealis. Aut Grund der Entwicklungs- 
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geschichte der Zunge der Ringelnatter ist es mir gelungen zu konstatieren, 
dass der M. geniovaginalis dem M. genioglossus internus, der M. genio- 
trachealis aber dem M. genioglossus externus der Eidechsen homolog ist. 
Also nahert sich der Waran der Muskelstruktur der Zunge nach den 
Schlangen. Die M.M. hyoglossi erscheinen als unmittelbare Fortsetzung der 
M.M. sternohyoidei (Abb. 30, msh). Sie gehen unter den Hornern des 
Zungenbeines entlang und treten, sich allmahlich nahernd, in die Zunge ein. 
Unweit des Anfanges der Scheide liegen beide Muskeln eng aneinander; sie 
sind von der Ringmuskulatur umgeben und bilden die Grundmasse der Zunge. 
In der Nahe der Stelle ihres Eintritts in die Zunge tritt das verhaltnismassig 
kurze Os entoglossum ein. Es ist verhaltnismassig schwach mit der Zunge ver- 
bunden. Soweit sich beim Anato- 
mieren unter der Lupe urteilen 
lasst, ist die Ringmuskelschicht 
um das Os entoglossum fast gar 
nicht entwickelt, ja das Os ento- 
glossum ist kurzer als bei anderen 
Eidechsen. Auf dem Querschnitte 
durch die freie Zunge (Abb. 31) 


sieht man folgende Anordnung 
Abb. 31. Querschnitt der Zunge von Varanus jhrer Muskeln: die Hauptmasse 
niloticus. Die Struktur der freien Zunge zeigt ,. 
einen Ubergang zwischen der Eidechsen- und bilden die Hyoglossi. Sie beginnen, 
der Schlangenzunge. Da das Os entoglossum in wie wir auf Abb. 30 gesehen ha- 
die Zunge nicht eintritt, so fehlt auch der ent- 
sprechende Muskclring; die tbrige Struktur ist ben, in der Gestalt von Bandern 
dieselbe wie bei der Eidechse, ein Unterschied an den Hornern des Zungenbeines 
ist nur in dem relativen Umfange der Muskein. 
Man kann auch auf den sich absondernden Und treten in die Zunge ein in 


M. verticalis, mvt, und den N. X//, der medial Form zweier starker runder Mus- 
der Arteria lingualis, Al, verlauft, hindeuten. 
keln. Umgeben sind sie von Ring- 
muskeln, in denen sich folgende Teile unterscheiden lassen: die innere 
Schicht, welche jeden der Retraktoren ringfOrmig umfasst; darauf eine 
Schicht, deren Fasern zu den Bestandteilen des M/. transversalis lingue (mtr) 
gehoren, und eine ziemlich dicke Schicht vertikaler Fasern, welche die Re- 
traktoren der Zunge voneinander scheidet. Ein Teil ihrer Fasern durch- 
schneidet der M. transversalis und gelangt bis an das Epithel der Zungen- 
oberflache. Zwischen dem Epithel und dem M. transversalis befindet sich 
der dritte Zungenretraktor, der M. longitudinalis lingue (Abb. 31, ml). Dieser 
Muskel ist beim Varanus starker entwickelt als bei anderen Eidechsen. In ihm 
ist die Teilung in einzelne Biindel zu bemerken, zwischen welchen entweder 
Bindegewebe oder vertikale Muskelfasern zu sehen sind. Diese letzteren teilen 
sich in eine rechte und eine linke Halfte. Der Zwischenraum zwischen dem 
M. transversalis lingue wnd der inneren Ringschicht tuber den Retraktoren 
der Zunge ist mit Bindegewebe ausgefillt, welches ein Gefass und ein Nerv 
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durchziehen (Abb. 31, NV. X//), wobei bei Waranen wie auch bei anderen Ei- 
dechsen, bei denen sie an dieser Stelle durchziehen, liegt der Nerv medial vom 
Gefasse, wahrend es bei den Schlangen eine umgekehrte Lage gibt. Die 
Zunge ist von vielschichtigem glatten Epithel ohne jegliche Driisen und 
Krypten bedeckt. 

Der Vergleich der Zunge der Waranen mit der Zunge anderer Ei- 
dechsen zeigt, dass in den wesentlichen Zugen der Struktur keine Unter- 
schiede sind. Ihre Besonderheiten im Vergleich mit der Zunge anderer Ei- 
dechsen, z. B. Lacerta muralis, bestehen in ihrer Lange, ihrer verhaltnis- 
massigen Diinnheit sowie darin, dass die Zunge in der Scheide verborgen ist 
und dass thr die Krypten und Drusen fehlen. Die Einrichtung der Scheide 
ist gleich derjenigen bei den Schlangen, mit dem Unterschiede, dass beim 
Varanus die Trachea und die Miindung der Scheide sich in der Tiefe des 
Mundes Offnen, wie beim Chamaleon und bei den Embryonen der Schlangen, 
nicht aber vorn, wie bei ausgewachsenen Schlangen. Das Os entoglossum ist 
wahrscheinlich teilweise reduziert, da es kurzer ist als bei anderen Eidechsen. 

Der Bau der Zunge zeigt, dass bei Waranen die Entwicklung der Tast- 
zunge weiter gegangen ist als bei anderen Eidechsen und als ein weiterer Fort- 
schritt der Tendenzen erscheint, die wir z. B. bei Lacerta und Anguis finden. 
Alle ihre Besonderheiten lassen sich ohne Schwierigkeit aus ihrer Struktur 
ableiten. Die Form des Querschnittes der Zunge der Waranen unterscheidet 
sich nur dadurch ven derselben der Zunge der Lacerta, dass bei ihnen der 
Dorsalteil der Zunge enger ist als bei letzteren. Beim Varanus sind alle Ver- 
haltnisse bewahrt, doch der M. transversalis ist verkurzt und der MM. longi- 
tudinalis ist bedeutend dicker. Etwas vorgreifend kann man sagen, dass die 
Zungenstruktur des Varanus eine Zwischenstellung zwischen der Zunge der 
Eidechsen und solcher der primitiven Schlangen (Boidz) einnimmt. Daher er- 
scheint allen ihren Merkmalen nach die Waranenzunge im hoéchsten Grade 
angepasst fiir das Betasten ausserer Gegenstande und bietet sozusagen die 
hochste Ausgestaltung in dieser Richtung der Zungenevolution der Eidechsen. 
Interessant ist dabei, dass bei allen von uns untersuchten Eidechsen und 
Schlangen mit mehr oder weniger entwickelter Zunge vom Tasttypus eine 
solche Struktur der Zunge von einer mehr oder weniger voll- 
standigen Reduktion der Extremitiaten begleitet wird. Das 
Beispiel des Varanus zeigt, dass diese beiden Erscheinungen miteinander 
nicht verbunden sind, und die Zungenbildung des Waranus ist biologisch 
wenig verstandlich. Vielleicht ist die Tastzunge daher wichtig, weil die 
Waranen in unterirdischen Hohlen leben, moglich ist es auch, dass dieses 
Erganzungstastorgan fur jede Eidechse wichtig ist, und wenn einmal die 
nach dieser Seite gerichteten Veranderungen angefangen haben, so gelangt 
die Zunge friher oder spater zur Stute der Vollkommenheit der Waranen. 
In der vierten Ausgabe von breum (Bd. 5) finde ich ein Zitat 
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von De Griess, der auf einige biologische Besonderheiten des Varanus 
griseus, den er in Gefangenschaft gehalten hatte, hinweist. DE GrRIEss weist 
auf die Ahnlichkeit in der ausseren Form der Zunge bei Waranen und 
Schlangen hin, wobei nach seinen Beobachtungen die Waranen wie auch die 
Schlangen die Zunge zum Betasten der Gegenstande benutzen, nur dass die 
Waranen die Zunge nicht so lange herausgestreckt halten wie die Schlangen. 
Interessant ist in seiner Mitteilung der Umstand, dass die Waranen den 
Schlangen nicht nur in der Zungenstruktur gleichen, sondern auch in der Art 
der Ernahrung. Sie zerbeissen die Nahrung nicht wie die anderen Eidechsen. 
Ihre Zahne dienen wie bei den Schlangen nur zum Aufhalten der Beute. 
Dann verschlucken auch die Waranen, gleich den Schlangen, grosse Beute 
und fressen viel auf einmal, darauf aber verdauen sie einige Tage die Nah- 
rung. Endlich lassen die Waranen zum Unterschiede von anderen Eidechsen 
mit gut entwickelten Fiissen bei schneller Fortbewegung den Korper sinken 
und gleiten auf der Erde, wobei nicht nur der Schwanz, sondern auch der 
ganze Korper sich schlangengleich windet. Ich ftthre diese Beobachtungen 
deshalb an, weil diese biologischen Besonderheiten des Waranen der Zungen- 


struktur entsprechen und méglicherweise sich gleichzeitig mit der Evolution 
der Zunge entwickelt haben. Dann haben wir einen Fall der parallelen Ent- 
wicklung mehrerer biologisch verbundener Merkmale bei weit abstehenden 
Tiergruppen. Moéglich ist es, dass die ausserordentliche Ausbildung der 


Zungenscheide bei Waranen und wahrscheinlich auch bei Schlangen nicht nur . 


durch den Vorteil, ein vollkommenes Tastorgan zu haben, sich erklaren lasst, 
sondern auch durch die Notwendigkeit, die zarte Zunge beim Verschlucken 
einer volumindsen Nahrung zu schitzen. Wenn diese Deutung der erganzen- 
den Rolle der Scheide richtig ist, so finden wir in diesem Falle eine voll- 
standigere Analogie der Waranen mit den Schlangen, als es auf den ersten 


Blick scheint. 
6. Tejide. 
Die Zunge der Ameiva surinamensis. 


Fur einige Vertreter dieser Familie, namlich fur Tupinambis nigro- 
punctatus, wird darauf hingewiesen, dass die Zunge mit einer Scheide ver- 
sehen ist und daraus hervorgestreckt werden kann. Fur andere, namlich 
Ameiva surinamensis, erwahnt Minot (1880) die Scheide nicht, so dass sie 
offenbar fehlt. Die Zunge dieser Eidechse ist lang, mit gut entwickelter Gabel 
und mit Schuppchen oder pilzartigen Auswuchsen verhornten Epithels be- 
deckt. Die Schicht verhornten Epithels ist dermassen dick, dass nach MINoTs 
Meinung es unmoglich ist, sich eine Verlangerung dieser Zunge zu denken. 
Die Zunge im Durchschnitt gleicht der Zunge der Lacertidz, doch hat sie 
vielleicht eine etwas weniger ilache Form. 
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Minor hat eine Abbildung des Querschnittes durch den freien Teil der 
Zunge etwas hinter der Gabel gegeben. Die Anordnung der Muskulatur er- 
innert sehr an die Struktur des entsprechenden Gebietes anderer Eidechsen 
mit dem Unterschiede, dass bei Ameyva der M. transversalis weniger von den 
aufsteigenden Teilen der Ringmuskulatur differenziert ist und die lateralen 
und seitlichen Teile der Ringe facherartig ausstrahlen und einander durch- 
schneiden, indem sie die einzelnen Biindel des A. Jongitudinalis lingue durch- 
dringen. Die Tejidze nennt man manchmal amerikanische Waranen, indem 
man auf die parallele Entwicklung dieser F'amilien hindeutet. Der Beschrei- 
bung von Minor gemass ist dieser Parallelismus im Zungenbau bei einigen 
Formen bemerkbar. Doch wie weit sich die Ahnlichkeit erstreckt, ist nach 
den Befunden schwer zu sagen, da die Struktur der Scheide und ihrer Mus- 
keln unbekannt ist. Nach dem zu urteilen, dass die Zunge der Tejidze mit 
verhornten Papillen bedeckt ist, ist sie weniger zum Tasten geeignet als die 
Waranenzunge. Andrerseits besteht die Familie der Waranen aus einer Gat- 
tung mit einer geringen Anzahl Arten, bei denen die Zunge gleichgebaut ist, 
wahrend es in der Familie der Tejide viele Gattungen und Arten gibt. Daher 
ist es leicht méglich, dass es unter ihnen eine gewisse Gradation der Ent- 
wicklungsstufen der Tastzunge gibt, so dass bei den einen die Zunge eine 
Scheide erworben hat und die Hornhiille schwach entwickelt ist, wahrend bei 
anderen das in geringerem Grade zu bemerken ist. Fs ist moglich, dass der 
Zungenbau als Kriterium fiir die Definition der groésseren oder geringeren 
Primitivitat der Gattungen dienen kann. 


7. Die Zunge der Agamida. 
Die Entwicklung der Zunge bei Calotes jubatus. 


3is jetzt haben wir bei Fidechsen die Evolution der Zunge vom 
Tasttypus betrachtet. In der Zunge der Agamen finden wir etwas an- 
deres. Fur ihre Zunge erscheint charakteristisch nicht die Anordnung der 
Muskeln, die es gestattet die Zunge mehr oder weniger weit hervorzustrecken, 
sondern die ausserordentliche Entwicklung der Drusen, welche der Zunge 
eine ganz andere Gestalt verleiht. Allein auch hier zeigt die Struktur der 
Zunge in den fruhen Entwicklungsstadien, dass die Zunge der Agamen sich 
aus dem von uns schon beschriebenen Typus entwickelt hat. In den frithen 
Entwicklungsstadien konnen wir Bilder finden, die denen auf den Abb. g—11 
und 13—15 der Geckonen und Eidechsen nahe stehen. Bei Agamen bemerkt 
man jedoch eine machtigere Entwicklung des M. genioglossus internus. Der 
rechte und der linke MM. hyoglossus sind voneinander durch eine dickere 
Schicht Bindegewebe, die um das Os entoglossum liegt, getrennt, als es bei 
anderen FEidechsen der Fall ist. Einer der Querschnitte dieses Stadiums ist 
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auf Abb. 32 dargestellt. Der Schnitt ist in frontaler, doch etwas schrager 
Richtung gegangen, so dass der Durchgang der M.M. genioglossus internus 
und exlernus auf einer grosseren Strecke zu sehen ist (Abb. 32, mggi und 
mgge). Ihre Muskelfasern sind gut entwickelt. Sich den Zungenretraktoren 
(Abb. 32, m/ig) nahernd, gehen sie allmahlich in embryonale Zellen uber, die 
mit der Anlage der Ringmuskulatur verschmelzen (Abb. 32, mah). Hier lasst 
sich gut sehen, dass der /. genioglossus internus in den Bestand der inneren 
Teile der Ringmuskulatur eintritt. Um das Zungenbein liegt eine dicke Schicht 


Abb. 32. Querschnitt der Zunge eines friuhen Embryos von Calotes jiubatus. Der Schnitt 
ist etwas schrag gegangen, so dass die M. M. genioglossi externus und internus, mgge, 
mggi, vollstandig auf den Schnitt gekommen sind. Die M. M. annulares hyoglossi, mah, 
bestehen aus schr jungem Gewebe und sind durch oblonge Kreise dargestellt. Um und 
uber dem Os entoglossum, Oe, gibt es nur Bindegewebe. Sehr gut ist der Eintritt des 
M. genioglossus internus, mggt, in den Béstand der Ringmuskulatur zu sehen. 
embryonalen Bindegewebes und Muskelfasern, die den mittleren Muskelring 
bilden. Embryonale Muskelzellen im Gebiete des J/. transversalis gibt es offen- 
bar nicht. Auf den Querschnitten der Zunge, die kaudal von dem auf der 
Abbildung dargestellten liegen, andert sich das Bild wenig; es endet nur der 
innere Teil des M. genioglossus und es erscheinen die MW. M. mylo- und genio- 
hyoidei. An der Zungenspitze sind ebenfalls keine Besonderheiten zu sehen. 
Ihr Vorderende ist gerundet und eine Gabel ist nicht vorhanden. Von aussen 
ist die Zunge mit einschichtigem Epithel ganz ohne Drisenanlagen bekleidet. 
In spateren Entwicklungsstadien treten grosse Veranderungen ein. Die Zunge 
wachst bedeutend und ldst sich etwas vom Mundboden. Ihre Spitze bekommt 
die Gestalt einer ziemlich diinnen Platte, eine Gabel ist nicht vorhanden. Auf 
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der Dorsaloberfliche des Epithels erscheinen Zellengruppen, die sich in die 
unterliegende Schicht Bindegewebe zu versenken beginnen; unmittelbar unter 
derselben liegt eine Schicht embryonaler Zellen des M. transversalis und noch 
tiefer liegen die M. M. hycglossi, die ganz an die Zungenrander geriickt sind. 
Zwischen diesen Muskeln liegt eine Reihe vertikaler Fasern, welche den 
M. transversalis mit dem Epithel der ventralen Zungenoberfliche verbinden. 
Mit einem Worte, die freie Zungenspitze hat eine solche Struktur wie auf 
dem auf Abb. 33 dargestellten Schnitt, wenn man ihren dorsalen Teil nach 
der Horizontallinie unmittelbar unter den Retraktoren im Niveau der an 


Abb. 33. Zungenquerschnitt eines spaten Embryos von Calotes jubatus. Man sieht die 
weit auseinandergestellten M. M. hyoglossi, mhg; von oben deckt sie der M. transversalis, 
mtr. Dazwischen liegen die Fasern des M. genioglossus internus, mggt. Zwischen dem 
Dorsalepithel der Zunge und dem M. transversalis gibt es cine dicke Schicht Binde- 
gewebe, in welches in der Folge die Zungendrtisen hineinwachsen. 
der Seitenoberflache der Zunge bemerkbaren Furche trennte. Der Schnitt 
auf Abb. 33 zeigt, dass diese Fasern als Fortsetzung des M. genioglossus 
internus im freien Teile der Zunge erscheinen. Dieser Muskel nimmt allein 
den ganzen Zwischenraum zwischen den ausserst weit auseinandergeriickten 
Retraktoren der Zunge bei Calotes ein. 

Die Ringmuskulatur ist, wie auf der Abbildung zu sehen ist, ausserst 
schwach entwickelt. Die detaillierte Untersuchung der Schnitte dieser Serie 
nacheinander und ihre Vergleichung mit dem Embryo von Calotes, der in 
sagittaler Richtung zerlegt ist, zeigt, dass die Fasern des M. genioglossus 
internus bogeniormig gekrummt sind, gleich dem, wie es bei den Menschen 
der Fall ist. Im Vordergebiecte der Zunge gibt es keine aussere Partie des 


= 
a 
mhy. 
l 
gt. mtr 
thes WATT 
1 ( 
0970 i { V, malt. 
& 
4, 
ie e 
mgg. 
3 
4 
55 


S. A. SEWERTZOFF Junior 

M. genioglossus und man sieht diese nur auf den Schnitten, die kaudal von 
dem beschricbenen liegen. Auf der Serie dieser Schnitte sieht man, wie all- 
mahlich der M. genioglossus internus verschwindet und lateral von ihm der 
aufsteigende Teil des M. genioglossus externus erscheint. Wie es gewohnlich 
bei den Embryonen der Reptilien der Fall ist, umfasst dieser Muskel die 
Xetraktoren der Zunge von aussen. Unter den Retraktoren, dort, wo naher 
zum Vorderende der Zunge die Muskelfasern durchziehen, befindet sich 
lockeres Bindegewebe. Im Gebiete des Zungenbeines verlaufen die Fasern des 
M. genioglossus extcrnus annahernd parallel der Langsachse der Zunge und 
gelangen bis an seinen Hinterrand. Naher zum hinteren Rande werden die 
M.M. hyoglossi dicker, ebenso wie die sie umgebende Schicht Ringmusku- 
latur. Der Durchschnitt der Zunge dieses Gebietes auf etwas spateren Stadien 


ist auf der Abb. 34 dargestellt. Hier kann man die Form des Zungenwulstes 


1 
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mit den seitlichen Vorsprungen bemerken, die an ebensolche Vorsprunge der 
Zunge der Scincide erinnern. 

Aut Abb. 34 ist der ganze weiss gelassene Raum mit Bindegewebe gefillt, 
welches von Muskeln durchzogen ist. Das Zungenbein ist von einer Binde- 
gewebeschicht umringt und hegt niedriger als die Retraktoren der Zunge. In 
der Ringmuskulatur sind vorzugsweise mediale Teile der Ringe entwickelt. 
Ihre Dorsalteile gehen unmittelbar in den J. transversalis uber. Die Linie 
des Zusammertreffens der rechten und der linken Halfte der Ring- jund 
Quermuskeln, aus welcher radial nach allen Seiten Muskelfasern ziehen, 
ist von einem Strang Bindegewebes gebildet, welchen ich bei anderen Ei- 
dechsen nicht angetroffen habe. 

Die Fasernrichtung des M. transversalis ist stark verandert; ein Teil be- 
wahrt die horizontale Lage, der andere Teil aber biegt sich nach oben in der 
Richtung des Zungenepithels. Bei Betrachtung der Querschnitte durch die 
Zunge der Agamen erhalt man den Eindruck, dass die Muskelfasern aus 
einem Zentrum nach allen Seiten ausstrahlen. Auf dem Querschnitt der Abb. 
34 ist zu sehen, wie sich die Anordnung der Fasern in den Ringmuskeln ver- 
andert hat, ein Vergleich mit dem, was wir auf frihen Stadien gesehen haben 
(Abb. 32 und 33). Ihre Hauptmasse ist in den medialen Teilen des Ringes 
konzentriert, wahrend fruher die Anordnung eine entgegengesetzte war. 

Naher zur Zungenbasis verandert sich das allgemeine Bild des Zungen- 
durchschnittes, was von der allmahlichen Versetzung des Zentrums der Aus- 
strahlung der Muskelfasern nach unten abhangt. Die Fasern des nach dem 
Dorsalepithel der Zunge gerichteten 17. transversalis werden langer und 
breiten sich facherformig aus. Die Retraktoren der Zunge, in Verbindung 
mit der Verdickung des \/. transversalis, sowie der aussere Teil der Ring- 
muskulatur erscheinen verhaltnismassig dinner. Um das Zungenbein ent- 
wickelt sich eine dicke Schicht sehr lockeren Bindegewebes, welches von 
aussen von einer dicken Faszie umringt ist. Dort, wo diese Faszie die 
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Ringmuskeln berithrt, wachsen sie dicht an dieselbe an; doch im beschrie- 
benen Stadium bilden sie noch keinen echten Muskelring, wie wir ihn bei 
anderen Eidechsen gesehen haben. 

Bei aufmerksamer Betrachtung des Praparates kann man bemerken, dass 
nicht alle Fasern der M/. M. hyoglossi parallel der Achse gerichtet sind: einige 
von ihnen, besonders im medialen Muskelteil, krimmen sich in einem Bogen 
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Abb. 34. Querschnitt durch den mittleren Zungenteil von Calotes jubatus. Ein spateres 

Stadium als auf Abb. 33. Man sieht die Wucherung des M. transversalis, mtr, und die 

in denselben eindringenden Zungendritsen, gl. Um das Os entoglossum sieht man nur 
Bindegewebe und es gibt keine Muskelfasern. 


aufwarts und dringen in die Masse des M. transversalis ein. Leider gelang 
es mir nicht zu verfolgen, ob sie bis zum Epithel gelangen oder nicht. Am hin- 
tersten Ende der Zunge, dort, wo auf Querschnitten die Trachea berthrt 
wird, finden wir das fur die Eidechsen gewohnliche Bild: die Retraktoren 
der Zunge sind von einer gleichmissigen, feinen Schicht von Ringmuskeln 
umgeben und zwischen ihnen liegt das Os entoglossum. 

In den fruhen Entwicklungsstadien der Zunge der Agamen sind die 
Muskelanlagen von Mesenchym umgeben, welches unter dem Fpithel liegt; 
wenn der M. transversalis sich entwickelt, legt er sich eng an das Epithel der 
Zunge an, ebenso wie das bei allen Eidechsen zu sein pflegi. 
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In den folgenden Entwicklungsstadien des Calotes beginnt tber dem 
M. transversalis eine Schicht Mesenchym zwischen dem M. transversalis und 
dem Epithel zu wuchern (siehe Abb. 32 und 34). Auf diesen Stadien sondern 
sich im Epithel Gruppen von Zellen ab, aus welchen sich die Drtsen der 
Zunge bilden. Diese Anlagen wachsen und wurzeln sich allmahlich in 
die Mesenchymschicht ein. Der Prozess beginnt in den kaudalen Teilen der 
Zunge und verbreitet sich von hinten nach vorn, so dass sich an einer Serie 
einige Entwicklungsstadien der Drtisen verfolgen lassen. Auf Abb. 34 sieht 
man, dass sie in den Zwischenriumen der Muskelfasern zu wachsen beginnen. 
Diese Abbildungen zcigen, dass die fur die Unterbringung der Drusen be- 
stimmte Gewebeschicht fruher als die Drusen selbst wachsen. 

In noch spateren Stadien entwickeln sich besonders stark die Drusen. 
Ihre Anzahl vergréssert sich und sie durchwachsen alle Zungenmuskeln. Es 
bilden sich lange gewundene Rohrchen, die sich manchmal verasteln; jedes 
Rohrchen ist von einer Gewebeschichthulle umgeben. Am Ende der Ent- 
wicklung bilden die Drusen die Hauptmasse der Zunge. Das Hineinwachsen 
erfolgt nicht nur von der dorsalen Flache, sondern auch von der vorderen. 
Sie fullen den Raum unter den Ketraktoren der Zunge aus und dringen sogar 
ins Innere der Jf. A. annulares hyogiossi em, so dass im Durchschnitt die 
Muskeln in den Hintergrund treten und nur die Drusen umilechten. Gleich- 
zeitig mit dem Wachsen der Drusen erfelgt die Entwicklung der Muskel- 
fasern um die Bindegewebetasche des Os entoglossumi, und die Zunge erwirbt 
den fur Eidechsen so typischen Bestand der Ringmuskulatur aus drei Ringen. 
Interessant ist die eigenartige Anordnung der Fasern: im mittleren Ringe 
bilden sie ein lockeres Netz, in dessen Maschen Mesenchymzellen zu sehen 
sind. 

Um die Verteilung der iangen Muskeln der Zunge zu zeigen, wollen wir 
die Rekonstruktion der embryonalen Zunge von Calofes in einem etwas spa- 
teren als den auf Abb. 33 und 34 dargestellten Stadien betrachten. Auf Abb. 35 
ist die 4ussere Zungenoberflache mit Punkten bezeichnet. Sie ist dick und kurz. 
Uber der Zunge sieht man die Trachea. Zu beiden Seiten der Zunge bemerkt 
man zwei Vorsprunge. Durch die aussere Zungenhulle schimmern die Mus- 
keln durch. Der doppelte schwarze Umriss ,,A“ bedeutet den Umriss des 
letzten Durchschnittes, der auf die Rekonstruktion gekommen ist. Von den 
Skelettelementen sind der Unterkiefer, die Kopula des Zungenbeines und der 
Anfang der von ihm ausgehenden Horner (Abb. 35, C,, C,) zu sehen. Unter 
der Kopula geht der W/. sicrnohyoideus (msh), welcher sich in einen dorsaien 


Teil, den M. jivoglossus (mlig), und einen ventralen, den M. geniohvoideus 


(mgh), welcher zum Unterkiefer zieht, teilt. Die Ringmuskulatur ist hier 
nicht bezeichnet. Der M. genioglossus besteht aus zwei Partien: die dussere 
Partie (mgge) ist auf der Abbildung durch fette schwarze Linien bezeichnet ; 
inre Fasern beginnen am Unterkiefer und verlaufen facherformig unter dem 
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Zungenepithel, um in den M. transversalis zu gelangen. Die innere Partie 
(mggi) beginnt zusammen mit der oberen, tritt aber in die Zunge medialwarts 
von den Retraktoren ein. Auf der Abbildung ist nur ihr unterer hinterer 
Rand zu sehen, die Hauptmasse aber ist von der ausseren Muskulatur bedeckt. 


mgge. 


Abb. 35. Rekonstruktion der Zunge eines Embryos von Calotes jubatus nach Sagittal- 
schnitten. Ansicht von der linken Seite. Die Zungenoberflache ist mit Punkten schat- 
tiert. Die Schleimhaut muss sich durchsichtig vorgestellt werden; durch dieselbe sind 
die Zungenmuskeln zu sehen. Der Doppelumriss A bedeutet den letzten lateralen Schnitt, 
der in der Rekonstruktion aufgenommen ist. Auf der Seitenoberflache der Zunge ist 
ein Vorsprung zu sehen. Interessant ist die allgemein an die Schildkrotenzunge crin- 
nernde Form der Zunge. Die Anordnung der Muskeln ist aus der Abbildung verstand- 
lich: der M. genioglossus internus, mggi, ist fast ganz unter dem M. genioglossus ex- 
ternus, mgge, verborgen, welcher den M. hyoglossus, mhg, von aussen umbiegt und sich 
nach der dorsalen Seite kriimmend in den M. transversalis, mtr, tbergeht. 


Die Zunge des Phrynocephkalus. 


Die Struktur der Zunge des ausgewachsenen Agamiden (Bronchoceula 
und Draco) ist vom Prinzen L. F. von BAYERN beschrieben. Ich habe selbst 
die Zunge eines ausgewachsenen Phrynocephalus untersucht und gefunden, 
dass die Zungen all dieser Tiere gleichartig gebaut und der ausseren Form 
nach sich nicht von den spateren Embryonen des Calotes unterscheiden. 
Der inneren Struktur nach unterscheidet sich die Zunge dieser Embryonen 
nur durch eine schwachere Dritsenentwicklung, welche bei ausgewachsenen 
Tieren die Beziehungen zwischen den einzelnen Muskeln verdunkelt. Die 
Zunge des ausgewachsenen Phrynocephalus (Spiritusexemplar) hat an- 
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nahernd eine solche aussere Form wie bei den Embryonen von Calotes und 
hebt sich nur wenig vom Mundboden ab; sie ist flacher als bei ihnen. In der 
Mitte ihrer dorsalen Oberflache zieht sich eine Versenkung hin, welche hinten 
in einen Ausschnitt fur die Unterbringung des Kehlkopfes ubergeht. 

In der inneren Struktur gibt es auch wenig Unterschiede; nur die Fasern 
der Ringschicht um das Zungenbein verschlingen sich enger, so dass Binde- 
gewebezellen unter ihnen nicht zu bemerken sind. Oben haften diese Fasern 
an der Faszie und werden durch dieselbe vom M. transversalis getrennt, 
welcher so stark entwickelt ist, dass er als der machtigste Muskel der Zunge 
erscheint. Der M/. genioglossus exiernus gelangt bi$ zu den hinteren Teilen 
der Zunge und seine Fasern treten in die Papillen und die Falten ihrer Seiten- 
oberflache und umschliessen die dort betindlichen Drtisen. Auf diese Weise 
hat die Zunge aller bekannten Vertreter der Agamen: Phrynocephalus, 
Calotes, der nahestehenden Gattungen der Bronchoceula und Draco eine 
gleiche Struktur und ich brauche die Resultate der Untersuchung des Prinzen 
L. F. von BAyerRN, der die zwei letzten Formen beschrieben hat, nicht dar- 
zulegen. 

Auf Grund der Ergebnisse der Entwicklungsgeschichte und der Ana- 
tomie der Zunge der Agamen mussen wir anerkennen, dass sie ebenso zum 
allgemeinen Eidechsentypus gehoren,-aus dem sich die Tastzunge der frither 
betrachteten Formen entwickelt hat; doch die Evolution der Agamen, ist einen 
anderen Weg gegangen. Charakteristisch fur diese Form erscheint die uber- 
grosse Drusenentwicklung der Zunge; ihre Bedeutung ist mir nicht klar. Es 
ist moglich, dass die Driisen der Zunge teilweise die Unterzungendrusen 
ersetzen, die bei Agamen schwacher entwickelt sind als bet anderen Familien; 
moglich ist es aber auch, dass die Driisen der Agamen irgendein spezifisches 
Sekret ausscheiden, was ihre starke Ausbildung erklaren konnte. 

Bei der Phrynosoma oder dem Chamaleon, welche die Zunge zum Fangen 
der Beute benvtzen, die durch eine Zungendrusenausscheidung kleben bleibt, 
iiberschreiten die Drusen die Grenzen einer allerdings verdickten Epithel- 
schicht nicht; daher muss man den Grund der Hypertrophie der Drusen 
bei Agamen in irgendwelchen besonderen Ernahrungsbedingungen des Tieres 
suchen, was eine spezielle Untersuchung erfordert. 

Die Drisenentwicklung bedingt die Struktur der Muskeln. Wenn man 
annimmt, wezu auch Grund genug ist, dass bei den Vorfahren der Agamen 
die Zunge verhaltnismassig schmaler war, so ist ihre Erweiterung durch das 
Wuchern ihrer Medialteile erfolgt, nicht aber der Zungenrander, wie bei 
Scincide. In Zusammenhang damit steht auch die starke Entwicklung des 
M. genioglossus internus, welcher augenscheinlich eine grosse Rolle beim Her- 
ausstrecken der Zunge spielt. Die fur Eidechsen gewohnliche Art des Heraus- 
streckens der Zunge vermittels des Zusammenpressens der Retraktoren mit 
Hilfe der Ringmuskulatur hat bei den Agamen wenig Bedeutung angesichts. 
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der Schwache der dusseren Schichten der Ringmuskeln. Als Hauptfunktion 
der Ringmuskulatur erscheint die Auspressung des Sekrets aus den Drusen, 
die sich in diesen Muskeln befinden. Die Entwicklungsgeschichte der Zunge 
der Agamen zeigt deutlicher als bei anderen Eidechsen, dass die Anlage des 
M. genioglossus internus ihre urspringliche Bedeutung verandert hat und 
dass seine Zellen zur Bildung der Medialteile der Ringmuskulatur ausgenutzt 
werden. Beziiglich der letzteren muss man bemerken, dass bei Agamen die 
Entwicklung der Faszie um das Zungenbein friher erfolgt als die Bildung 
der Muskelfasern, und das lasst sich dadurch erklaren, dass sie phylogene- 
tisch frither als die Muskeln erschien. Bei anderen Vertretern der Eidechsen 
wurde im Zusammenhang mit einer machtigeren Entwicklung der Muskulatur 
ihre Anlage auf eine frihere Entwicklungsstufe verschoben. Interessant ist 
die Lagerung der Muskelfasern des Ringes um das Os entoglossum bei den 
Agamen. Seine Fasern bilden, wie schon gesagt wurde, ein filzartiges Gewebe, 
sie haben keine regelmassige Lage und sind mit den lateralen Ringmuskeln eng 
verbunden. Der Umstand, dass sie sich unter einem Winkel gegeneinander 
lagern und manche von ihnen von einem Rande des Ringes zum anderen 
ubergehen, erinnert einigermassen an die Struktur des VW. accelerator lingue 
bei den Chamaleonen. 

Dies lasst sich hauptsachlich bei Embryonen, aber nicht bei ausgewach- 
senen Tieren erkennen. Nach der Fasernanordnung zu urteilen (analog den 
Chamaleonen, KATHARINER), muss dieser Muskel bei seiner Kontraktion die 
Zunge einigermassen verlangern und sie fester machen. Die Faszie, welche 
ihn vom M. transversalis trennt, vermindert die Veranderungen der Form 
der dorsalen Obertlache, welche bei seiner Kontraktion erfolgen konnten. 

Ich bin mir vollkommen bewusst, dass alle Erwagungen tber die Fahig- 
keit der Muskeln der Zunge und der von ihnen hervorgebrachten Ver- 
anderung der Form wenig bewiesen sind und der experimentellen Prufung 
bedurfen. Gleichzeitig aber ergibt sogar eine solche vorlaufige Analyse einiges 
Verstandnis fur die Evolution der Zunge. Mit diesem Vorbehalt gehe ich 
zur Bewegung der Zunge der Agamen tuber. Offenbar ist sie wenig beweglich 
und fast unfahig herausgestreckt zu werden. Die gewohnliche Eidechsenart 
ihrer Verlangerung vermittels des Zusamrmenpressens der Retraktoren der 
Ringmuskulatur wird hier nicht angewandt. Ungeachtet einer solchen Zungen- 
struktur benutzt z. B. Phrynocephalus mystaceus dieselbe als Organ zum 
Fangen der Beute. Professor TscHERNAWIN hat mir liebenswirdig Einsicht 
in seine noch unveroffentlichten Beobachtungen tuber die Ernahrung dieser 
Eidechsen gestattet. Die Phrynocephalen leben in den Sandsteppen des trans- 
kaspischen Gebietes und in den Niederungen der Wolga. Phrynocephalus 
mystaceus ist dort sehr haufig, und TscHeERNAwIN hielt sie lange im Ter- 
rarium. Sie nahren sich von allen moglichen Insekten. Gr6ssere fliegende 
und springende Insekten als Kafer und Grashupfer fangen sie im 
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Sprunge und greifen sie mit den Zahnen. Interessant ist es, dass bei Agamen 
sich Stosszahne ausgebildet haben. Die Phrynocephalen verschmahen auch 
kleinere Beute, zum Beispiel Ameisen, die sie ganz anders fangen, nicht. Um 
dieses Insekt zu fangen, Offnet Phrynocephalus mystaceus seinen Mund weit 
und den Kopf nach unten biegend streckt er etwas die Zunge vor und drickt 
sie an die Ameise. Diese klebt an ihrer schleimigen Oberflache an und be- 
findet sich im Munde. Das Beispiel der Agamen und der Schildkréten be- 
weist, dass die Art des Einfangens der Beute nicht immer von der mehr oder 
weniger vollkommenen Anpassung des Spezialorgans abhangt, und manchmal 
benutzen die Tiere ein Organ, das fur diese Bestimmung nicht passend er- 
scheint. Wir wissen, dass die Art des Fangens kleiner, kriechender Insekten 
unter den Agamen sehr verbreitet ist (BREHM). In dieser Familie gibt es 
Wiustenbewohner wie Phrynocephalus, Baumbewohner wie Calotes, es gibt 
sogar fliegende Formen wie Draco volans. Die Zunge ist bei allen gleich 
gebaut und wahrscheinlich benutzen nicht alle Vertreter dieser weitverbrei- 
teten Familie dieselbe so, wie TSCHERNAWIN es beschreibt. Es ist moglich, 
dass solch eine Gewohnheit die weitere Evolutionsrichtung der Zunge be- 
dingen kann. Kin solches Beispiel haben wir in der Familie der Iguanen, 
welche in Amerika die Agamen der Alten Welt ersetzen. Leider habe 
ich eine vollstandige Beschreibung der Zunge dieser Eidechsen nicht 
gefunden. Nach Gapow haben sie ebenso wie die Agamen eine dicke, flei- 
schige und sich nicht ausstreckende Zunge ; doch in einer der Gattungen dieser 
Familie, namlich bei Phrynosoma cornulum, hat die Zunge eine ganz spezielle 
Entwicklung und unterscheidet sich stark von der Zunge anderer Iguanen 
schon dadurch, dass sie fahig ist, fast um einen Zoll herausgestreckt zu 
werden (Gapow, 1901). Nach seiner Beschreibung ist Phrynosoma ein wenig 
bewegliches Tier und nahrt sich von Ameisen und anderen kleinen kriechen- 
den Insekten. Sie liegt oder kriecht langsam auf dem Sande in den Wisten 
Kaliforniens und fangt die vorbeikriechende Beute mit schneller Bewegung 
der Zunge. Die Anatomie der Zunge der Phrynosoma cornutum ist vom 
Prinzen L. F. von Bayern (1884) beschrieben worden. Ihrer Struktur nach 
unterscheidet sich die Zunge durch solche Eigentumlichkeiten: Die ziemlich 
dicke Zunge ist von den Seiten von zwei Falten oder Wulsten fast derselben 
Grosse wie sie selbst umwallt. Diese Wulste vereinigen sich an der Zungen- 
wurzel und hinter ihnen liegt die Trachea. Prinz L. F. von BAYERN nennt diese 
Wiilste ,,Nebenzungen“. Ihre Masse durchzieht der M. genioglossus. Der mitt- 
lere Teil der Zunge ist auf eine Strecke frei und auf ihrer vorderen Oberflache 
miinden Driisen, welche jedoch die Grenze, die das Epithel von der Musku- 
latur scheidet, nicht tiberschreiten. Das Zungenepithel 1st von zahlreichen 
Warzchen bedeckt. Im Durchschnitt hat der vordere Teil der freien Zunge, 
wo sie schon befestigt ist, die Form eines Vierecks. Unmittelbar unter dem 
Epithel lauft der M. genioglossus, welcher darauf in die Seitenwilste eintritt. 
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Im vorderen Teile der Zunge liegt der VW. longitudinalis lingue. Der M. trans- 
versalis ist auch da, doch geht er nicht in die Nebenzungen iiber. Das 
Zungenbein und die M..\7. hyoglossi haben die gewohnliche Lage und sind 
von Ringmuskeln umgeben, deren Fasern, sich von den Ringen befreiend, 
in die Zungenwarzchen eintreten. Unmittelbar unter diesen Ringmuskeln, 
zwischen ihnen und dem ventralen Teile des M. genioglossus, liegt die hori- 
zontale Faszie, an welche die Fasern der Ringmuskulatur und der M. M. 
genioglossi anwachsen. Die Zungenstruktur der Phrynosoma ist in der Be- 
ziehung interessant, dass sie offenbar sich aus dem Typus der Iguanenzunge 
entwickelt hat, die unfahig ist herausgestreckt zu werden und nicht dem 
Kangen der Beute angepasst ist. Wir finden in ihr all die Muskeln, welche 
wir gewohnt sind in der Zunge der Eidechsen zu finden. Augenscheinlich 
hat sie die Fahigkeit sich zu verlangern durch die Einwirkung der Ring- 
konstriktoren auf die M.M. hyoglossi. Nach der Zungendicke und nach der 
gegenseitigen Beziehung der Medialteile der Ringmuskeln erinnert die Zunge 
der Phrynosomen an die Zunge der Agamen. Andrerseits gleichen die ,,Neben- 
zungen* den Seitenwanden der Scheide der Waranen, der Schlangen und des 
Chamaleons. Bei Phrynosomen sind sie dicker geworden als bei anderen Rep- 
tilien. Die Zunge der Phrynosoma nimmt in der Reihe der Reptilien, die eine 
fiir den Fang der Insekten angepasste Zunge haben, eine ebensolche Stel- 
lung zwischen der Zunge der Agamen und der Iguanen einerseits und den 
Chamaleons andrerseits ein, welche in der Reihe der Formen, die mit einer 
Zunge vom Tasttypus versehen sind, d. h. zwischen Eidechsen und Schlangen, 
die Zunge der Waranen einnimmt. Wenngleich freilich der Abstand zwischen 
der Zunge der Chamaleons und der Phrynosomen viel grOsser ist, so hat sie 
eine kompliziertere Evolution als die Schlangenzunge durchgemacht. Nach 
dem zu urteilen, dass es mir gelang, in der embryonalen Zunge des Chamdaleon 
bilineatus die Rudimente der Gabel aufzufinden (SEWERTZOFF, 1923), lasst 
sich annehmen, dass es in ihrer Phylogenese eine Periode gab, in der ihre Vor- 
fahren eine Zunge vom Tasttypus besassen. Die Zunge der Phrynosomen 
zeigt uns, dass dieses Stadium nicht obligatorisch ist und dass aus der nicht 
protraktilen Zunge sich unmittelbar eine ziemlich vollkommen gebaute Zunge 
mit einer ausgebildeten Scheide bilden kann. Wenn diese Erwagungen richtig 
sind, so mussen wir annehmen, dass die Stammgeschichte jedes einzelnen 
Organes in Abhangigkeit von den biologischen Bedingungen sich wiederholt 
verandern konne. Oft aber wird ein hoher [ntwicklungsgrad des Or- 
ganes erreicht, ohne dabei die Richtung der Evolution zu andern. Urteilt 
man nach dem ungeniigenden Material tber Eidechsen, das mir zur Ver- 
fiigung stand, so lasst sich der Schluss ziehen, dass eine Greifzunge unter 
ihnen viel seltener angetroffen wird als eine Tastzunge. Beim Aufbau einer 
folgerichtigen Reihe von Vervollkomnungen der Tastzunge ist es uns viel 
leichter, die Ubergange zwischen den extremen Formen zu finden. Sie er- 
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klaren sich wahrscheinlich dadurch, dass fur die meisten Eidechsen die Tast- 
funktion biologisch wichtiger ist und daher die Entwicklung der Zunge in 
den meisten Fallen gerade diesen Weg cinschlagt. Die Zunge der Schlangen 
erscheint als der héchste Grad der Spezialisation der Tastzunge der gemeinen 
Eidechse, wie es auch aus der anatomischen und der embryologischen Unter- 
suchung der Zunge der Schlangen ersichtlich ist. Die Zunge der Chamialeons 
stellt dagegen die hochste Form der Zunge vor, dice zum Auffangen der Beute 


geeignet ist, und ist einer ziemlich kleinen Gruppe eigen. 


V. OPHIDIA. 
1. Colubride. 
Die Entwickiung der Natternzunge. 


Ich habe dic Entwicklungsgeschichte der Zunge der gemeinen Ringel- 
natter, 7ropidonotus natrix, untersucht. Zum Vergleich hatte ich ausgewach- 
sene Kreuzottern, Taphrome- 

topon und Erix milaris. In den 

Arbeiten DuGeEs’, Minots und 

des Prinzen L. F. von BAYERN 

ist die Anatomie der Zunge 

einiger anderer Schlangen be- 

schrieben, aber die Entwick- 

lungsgeschichte ihrer Zunge 

war bis jetzt unbekannt. Die 

fruhesten Entwicklungsstadien 

der Zunge bis zur Bildung der 

Seitenwulste sind bei Schlan- 


gen und bei Eidechsen die 
Abb. 36. Sagittaler Zungenschnitt eines fruhen Em- di 
bryos von Tropidonotus natrix im Gebiete des gleichen. Wir beginnen die 
Zungenwulstes. Die gemeinsame Anlage des M. 3eschreibung der Entwicklung 
sternohyoideus und des M. hyoglossus ist von der 
Anlage des Basihyale, Bh, geteilt. Hinter der Zunge 
liegt die Trachea, tr; das Sternchen, *, bezeichnet die Seitenwulste, die Gabel 
das vordere Zungenende zwischen den Anlagen der 
Gabelhorner, in welche die M. M. hyoglossi eintreten. 


mit dem Stadium, in welchem 


und die Hauptmuskeln der 
Zunge angelegt wurden. 

Abb. 26 stellt den Sagittalschnitt der Zunge im Gebiete der Seitenwulste 
auf ziemlich friihem Stadium dar. Die Zunge ragt fast gar nicht uber den 
Mundboden empor. Links sieht man die noch nicht in den Schlund mundende 
Trachea (ir). Unter ihr befindet sich die Anlage des Zungenbeines (Bh), 
welches die gemeinsame Anlage in zwei Muskeln teilt: den M. hyoglossus 
und den M. sterno-hyoideus. Die Linie, die mit einem Sternchen (*) bezeich- 
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net ist, zeigt, dass in der Nahe der Medialflache der Zunge, wo kein M. hyo- 
glossus ist, der Sagittalschnitt der Zunge ktrzer ist als im Gebiete der 
Zungenwiilste. Das weist darauf hin, dass bei den Schlangen, im Vergleich zu 
den Eidechsen, die Zeit der Wulstanlage der Zunge in ein fruheres Entwick- 
lungsstadium geriickt ist. Unter der Keimanlage des M. hyoglossus ist eine 
Anhaufung embryonaler Zellen zu sehen, die vom M. genioglossus stammen 
und zur Bildung der Ringmuskulatur bestimmt sind. Der Unterkiefer, ebenso 
wie auch die Anlage der anderen Muskeln ist nicht auf den Schnitt ge- 
kommen. Abb. 37 stellt den Frontalschnitt der Zunge des Unterkiefers in 
einem etwas spateren Stadium als das vorhergehende dar. Der Schnitt ist 
durch den Unterkiefer (in) und das Ende der Trachea (tr) gegangen. 
Der Schlundboden umfasst mit 
zwei tiefen Einschnitten auf 
der Abbildung und auf zwei 
tiefen Furchen in Wirklichkeit 
die Zungenbasis seitwarts und 
trennt sie von den umgebenden Biss 
Organen. Die Tracheenanlage 
wird durch hohes zylindrisches 
Epithel gebildet; in der Nahe 
ist eine dichte Mesenchyman- 


haufung zu sehen, aus welcher 
sich spater der Knorpel und die - = 
Kehimuskeln bilden. Zwischen mhg. 


der beschriebenen Anlage und Abb. 37. Frontalschnitt durch einen etwas spateren 


den Asten des Unterkiefers Embryo von 7ropidonotus natrix. Von dem Unter- 
kel kiefer entspringen die M. M. genioglossi, mgg. 
sind die ZungenmuskeiIn ZU {jbher jhnen sind die quer durchschnittenen M. M. 


sehen. Die M. M. hyoglossi hyoglossi, mhg, und noch hoher das vor der 
(mhg) sind durchschnitten und Trachea liegende Epithel des Schlundes. 

jeder von ihnen von einer Schicht embryonaler Zellen der Ringmusku- 
latur (mah) umgeben. Eine besondere Anlage des M. transversalis lasst 
sich noch nicht angeben. Zu den beschriebenen Muskeln der Vorder- 
enden und des Unterkiefers treten die M. 1/. genioglossi (mgg) hinzu. Ihre 
Anlage hat im Durchschnitt eine Facherform und besteht aus Zellen in 
verschiedenen Entwicklungsstadien. Auch die Muskelfasern und die Embryo- 
nalzellen sind zu sehen. Diese Serie betrachtend, sehen wir, dass der Zungen- 
beinknorpel gleichsam in drei Teile zerfallt: einen mittleren Basihyale 
und zwei seitliche, die den Hornern des Zungenbeines entsprechen. Bei aus- 
gewachsenen Schlangen hat das Zungenbein die Gestalt eines gekrummten 
Knorpelstabchens, ahnlich einer Haarnadel, mit den freien Enden riickwarts 
gerichtet; es ist schwer, in demselben Teilungen in einzelne Elemente zu 
bemerken. Unterhalb der Anlage des Zungenbeines und lateral von ihm liegen 
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die M. M. hyoglossi. In diesem Gebiete gehen sie in die M..M. sternohyoidei 
liber und vereinen sich mit den M. MW. geniohyoidei. Zwischen den embryo- 
nalen Zellen der letzteren zieht sich der Nerv hin, so dass der M. genioglossus 
von dem Ast, der von dem vorderen Ende des den M. geniohyoideus ver- 
sorgenden Nerven ausgeht, innerviert wird. Ventral von den Zungenmuskeln 
liegt die Anlage des M. mylohyoideus, der schon zu der viszeralen Musku- 
latur gehort. 

Wenn man die fruhen Entwicklungsstadien der Natter mit den ent- 
sprechenden Entwicklungsstadien der Eidechsen vergleicht, so ist zwischen 
ihnen ein Unterschied zu sehen, wie in der anderen Form der Anlage des 
Skelettes und der Muskulatur (den Schlangen fehlt das Os entoglossum und 
folglich die es umgebende Muskulatur), so auch in der fruheren Gabelanlage. 
Ausserdem erweist sich schon bei der ersten Anlage, dass der Zungenwulst 
schmaler als bei der Eidechse ist, so dass die fur Schlangen charakteristische 
Form der Zunge sich schon fruh herausarbeitet. Das ist an den Querschnitten 
der Zunge gut zu sehen. Die Trachea wird, wie bei anderen Reptilien, hinter 
der Zunge angelegt und rtckt allmahlich vorwarts. Dieses Vorrucken haben 
wir bei den Eidechsen beobachtet; bei den Schlangen geht es viel weiter, 
und gegen das Ende der Entwicklung erweist sich die Tracheenmundung 
uber der Zunge, bei der Symphyse des Unterkieters. Diese Versetzung wird 
moglich dank der Entwicklung der Scheide, deren Erscheinung auf solche 
Weise grosse Veranderungen nicht nur in die Struktur der Zunge bringt, 
sondern auch die Entwicklung anderer Organe beeinflusst. Vor der Bildung 
der Scheide hat die Zunge schon dieselbe Lage der einzelnen Portionen der 
M.M. genioglossi wie bei der Eidechse. Auf Abb. 38 ist der Querschnitt 
der Zunge von Tropidonotus natrix vor dem Beginn seiner Verastelungen dar- 
gestellt. Die Zunge stellt einen rechtwinkeligen Vorsprung auf dem Mund- 
boden dar. Auf den Schnitten, die mehr rostral von dem auf der Abbildung 
dargestellten liegen, erscheint aut der dorsalen Flache eine Einsenkung, 
welche, sich vertiefend, die Horner der Gabel voneinander teilt. Die Zunge 
ist noch nicht vom Mundboden gelost und mit dem gleichen Epithel bedeckt. 
Zwei verhaltnismassig dunne J/. M7. hyoglossi (mhg), in denen Muskelfasern 
erscheinen, sind von der ringformigen Anhaufung embryonaler Zellen, den 
kunftigen M. A7. annulares hyoglossi (mah) umgeben. 

In der Masse der Ringmuskulaturanlage ziehen tber jedem MV. hyoglossus 
ein Gefass (Al) und ein Nerv (N. X//) hin. Diese Anlagen bewahren ihre 
Struktur durch die ganze Lange der Zunge. Abb. 38. 39 und 40 sind aus dem 
vorderen, mittleren und hinteren Zungendrittel ein und desselben Embryos 
der Natter genommen, um die Anordnung der Muskeln in diesem verhaltnis- 
miassig fruhen Stadium zu zeigen. Hier sehen wir nicht die Anlage des 
M. transversalis, doch im Vergleich mit den spateren Stadien der Entwick- 
lung der Nattern wie auch der Ejidechsen, bei denen Gefass und Nerv in den 


66 


4 
10 
1.029 
= 


Abb. 38. 


mmy. mggsP 
Abb. 40. 


Abb. 38, 39 und 40 stellen Zungenquerschnitte cin und desselben Embryos von Tropido- 
notus natrix auf einem frihen Entwicklungsstadium dar. Der Schnitt ist auf Abb. 38 
durch das vordere, auf Abb. 39 durch das mittlere und auf Abb. 40 durch das hintere 
Zungendrittel gegangen. Man sieht den Durchgang der M. M. genioglossi und ihre Be- 
ziehungen zu den Zungenretraktoren und der Trachea auf Stadien, auf denen noch 
keine Scheide vorhanden ist. Der M. genioglossus externus, mgge, verwandelt sich in 
den M. geniotrachealis autorum, der M. genioglossus internus, mggi, in den M. genio- 
vaginalis. 
ausseren Schichten des dorsalen Teiles des M. annularis liegen, so dass der 
M. transversalis sich unmittelbar tiber ihnen befindet, werden wir zu der 
Annahme gefuhrt, dass in dem beschriebenen Stadium der M. transversalis 
vorhanden ist, aber die Anlagen der Ringmuskulatur und dieses Muskels noch 
nicht differenziert sind. Auf Abb. 38 ist zu sehen, dass der M. genioglossus 
sich vom M. geniohyoideus getrennt hat und in zwei Portionen, den M. genio- 
glossus internus (mggi) und den M. genioglossus externus (mgge) zerfallen 


ist (Abb. 38, 39 und 40). Auf Abb. 38 lauft die aussere Portion (mgge) 
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unmittelbar unter dem Zungenepithel und lateral von der Ringmuskulatur. 
Die innere Portion (wggi) liegt unmittelbar unter dem M. M. hyoglossi; im 
mittleren Teile des Zungenwulstes verandert sich diese Lage einigermassen 
(Abb. 39); der Zungenwulst wird breiter und nimmt im Durchschnitt eine 
unregelmassig dreieckige Form an. Das Epithel seiner Oberflache ist von der 
Ringmuskulatur durch eine ziemlich breite Schicht Mesenchym geschieden 
und die M.A. genioglossi interni (mggi) liegen dem ausseren Rande der 
Ringmuskulatur gegenuber, d. h. annahernd so, wie auf Abb. 38 die aussere 
Portion des M. genioglossus externus lag; der letztere aber zieht fast unter 
dem ausseren Rande des Zungenwulstes hin. Auf Abb. 40 ist ein Schnitt dar- 
gestellt, der durch das Gebiet der Trachea, folglich hinter der Zunge, gemacht 
ist. Hier sieht man, dass der 1/. genioglossus externus (mgge) mit seinem 
Dorsalrande an die Trachea (77), namlich an ihren unteren Rand, heran- 
tritt, der JAZ. aenioglossus aber nicht vom Schnitt getroffen ist, da er vor 
der Trachea endet. Seine Stelle ist von den M..M. genioglossi profundi ein- 
genommen, die sich eng an die Retraktoren anschliessen (Abb. 40, mggp). 
An den Querschnitten dieser und fruherer Stadien ist zu sehen, dass die 
M.M. genioglossi und die Ringmuskeln von einem Aste des Nervs des XII. 
Paares versorgt werden, der von dem unteren Aste des Nervus hypoglossus 
ausgeht, der auch den MW. gemohyoideus innerviert. Dieser Ast geht zwischen 
den Zellen des MW. genioglossus durch und ist schrag nach oben und _ ruck- 
warts gerichtet. Auf diese Weise bestatigt ihre Lage, dass die Ringmuskulatur 
sich aus dem J/. genioglossus, dieser letztere aber aus dem J. geniohyoideus 
entwickelt hat. 

In den Serien dieses und der nachsten Stadien, die frontal durchschnitten 
sind, haben die Anlagen der MW. M. genioglossi interni und externi die Gestalt 
ziemlich dunner und breiter Bander, die einander parallel laufen, der erstere 
zwischen dem Unterkieter und der Zunge, der letztere zwischen dem Kiefer 
und der Trachea. Wenn man die beschriebenen Muskelanlagen mit denjenigen 
der Eidechsen und der Geckonen vergleicht, sieht man, dass der Grundplan 
der Zungenstruktur bei allen diesen Formen derselbe ist, doch wird die Zunge 
der Schlangenembryonen entsprechend der dunneren Zunge bei ausgewach- 
senen Tieren in Gestalt eines schmaleren Wulstes als bei Eidechsen angelegt. 
Ferner zeigen bei Eidechsen die Ringmuskulatur und der M. transversalis 
einen deutlicheren Zusammenhang mit dem J/. genioglossus als bei der Nat- 
ter, bei welcher sie sich noch in Stadien absondern, wo es schwer ist, die 
Muskelnatur embryonaler Zellen festzustellen. Es ist méglich, dass die Zellen 
der Ringmuskulatur, die aus dem ./. genioglossus hervorgegangen sind, beim 
Wachsen des Zungenwulstes in die Lange sich vermehren und die Muskulatur 
der vorn wachsenden Zungenteile ergeben, selbstandig, schon ohne Zusam- 
menhang mit dem VM. genioglossus externus. 

Der M. genioglossus wird bei Schlangen sowie auch bei Eidechsen gleich 
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angelegt, doch reduziert sich bei den meisten Eidechsen seine innere Portion 
im Laufe seiner embryonalen Entwicklung; bei den Schlangen erhalt sie sich 
durch das ganze Leben. Die dussere Portion des M. genioglossus der 
Schlangen verliert die Verbindung mit den Muskeln der Zunge, indem ihre 
Stelle von der inneren Portion eingenommen wird, sich selbst aber an die 
Trachea befestigt. 

Die fernere Veranderung in der Zunge ist mit der Scheidenbildung ver- 
bunden. Die Scheide wird in Furchenform an der seitlichen und oberen 
Flache des Zungenwulstes angelegt und geht in jene Furche ttber, welche 
den vorderen Teil der Zunge vom Mundboden trennt, wie das auf Abb. 41 
dargestellt ist. Diese Zeich- 
nung stellt die graphische Re- 
konstruktion Frontal- 
schnitten des Unterkiefers der 
Embryonen der Natter in 
einem etwas spateren Stadium 
dar. Der Mundboden bildet 
eine ziemlich scharfe drei- 
eckige Erhohung, auf welcher 
der Zungenwulst und die 
Tracheamundung liegen. Sie 
lasst sich vollkommen mit 


jener dreieckigen Erhohung 


vergleichen, auf welcher die Abb. 41. Frontalrekonstruktion der Zunge eines Em- 
Y 7 ij Dj bryos des Tropidonotus natrix auf dem Stadium, 
-unge des aranen hegt. Di€ wenn sich die Zungengabel, Zg, und die Scheide, vn, 


Scheidenfurche teilt den vor- zu bilden beginnen. Hinter ihnen sieht man die 

é Trachea, Tr. Die ganze Zunge licgt auf einer drei- 
deren Teil des Zungenwulstes eckigen Erhohung, welche sich mit der Erhohung 
von dem kleineren hinteren vergleichen lasst, auf welcher bei den J!’aranen die 
ab. Wie die Erforschung die- 
ser und spaterer Stadien der Natterentwicklung zeigt, vertieft sich die 
Scheide allmahlich und trennt die Zunge von den umgebenden Ge- 
weben und Organen. Bei der Bildung der Scheide erweist sich der 
M. genioglossus internus in der Masse des Vorderrandes ihrer Wand 
eingebettet. Wie auf Abb. 42 zu sehen ist, trennt sich der gabelige Teil der 
Zunge von seiner Basis, bevor eine bedeutende Vertiefung der Scheidenfurche 
erfolgt ist. Abb. 42 stellt die graphische Rekonstruktion der Zunge der Natter 
nach Sagittalschnitten von der rechten Seite dar. Die Zunge scheint auf ihr 
nicht verastelt, weil das linke Horn der Gabel vom rechten verdeckt ist. Die 
freie Zunge ist punktiert, aber in den noch nicht getrennten Teilen sind nur 
die Muskeln rekonstruiert, als ob sie aus dem umgebenden Gewebe prapariert 
waren. Auf der Abbildung sind das vordere Ende des Unterkiefers (mn) 
und das Zungenbein (5/:) zu sehen; dazwischen geht der M. geniohyoideus 
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(mgh). Uber der Zunge liegt die Trachea (fr): ihr durch Punktierung be- 
zeichneter Kanal Offnet sich aber noch nicht in den Schlund. Die Bildung 
der Scheide hat erst begonnen. Das vordere Ende der Zunge hat sich vom 
Mundboden ganzlich befreit. Der Streifen (2), der als Fortsetzung des Um- 
risses der freien Zunge erscheint, bezeichnet die ins Innere des Binde- 
gewebes wachsende Schleimhautialte, aus der sich die Scheide bildet. Im wei- 
teren freien Abschnitte der Zunge sind die M. hyoglossi (mhg) von einer 
Ringmuskulatur umfasst. Durch die Punktierlinie (NV. X//) wird der Haupt- 
ast des Zungennerves bezeichnet. Der J/. geiicgiossus internus (mggi) durch- 
zieht die Wand der Scheidenmundung. Von ihm geht eine andere Portion 
(Abb. 42, mggp) aus, welche auf der Abb. 40 erwahnt wurde. Sie geht schrag 


Abb. 42. Rekonstruktion der Zunge eines spateren Embryos von Tropidonotus natrix 
nach Sagittalschnitten der rechten Seite. Der linke Ast der Zungengabci ist nicht zu 
sehen. Die aussere Zungenoberflache ist schattiert. In der Scheidenmtndung sind die 
Muskeln zu sehen, in welche der M. genioglossus zerfallt. Der M. genioglossus internus, 
mggi, zicht zur Scheidenwand hin, der M. genioglossus externus, mgge, zur Trachea, 
der M. genioglossus profundus, magp, zu den hinteren Teilen der Zungenretraktoren, mhg. 


rickwarts und umfasst mit ihren Fasern die M.M. hyoglossi (mhg). Sie 
dient augenscheinlich zur Protraktion der hintersten Teile der Zunge bet 
ihrem Herausstrecken; wir konnen sie J/. genioglossus profundus nennen. 
Der M. genioglossus externus, welcher neben den zwei ersten Muskeln be- 


ginnt, geht lateral von ihnen und befestigt sich an der Trachea (Abb. 42, 


mgge). Dori, wo dieser Muskel an die Trachea herantritt, durchkreuzt er 
den Abschniit eines Muskels, des sogenannten Retraktors der Trachea (mrt). 
Auf der Abbildung ist nur ein Teil desselben dargestellt. 

Auf den Querschnitten dieser Serie sieht man, dass in der freien Zunge 
um die J/..M. hyoglossi herum eine Schicht Ringmuskulatur liegt und uber 
ihr der M. transversalis. Hier zieht sich auch der Ast des Nerven (N. X//) 
hin, der den MV. hyoglossus versorgt. Uber der Schicht der Ringmuskeln ist eine 
diinne Schicht Langsfasern zu sehen, welche die primare Anlage des M. longi- 
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tudinalis lingue darstellen. Auf dem Mundboden unter der Gabel der Zunge 
erscheinen die Anlagen der Unterzungendriisen. 

Um die Entwicklungsgeschichte der ausseren Zungenform und ihrer 
Muskulatur abzuschliessen, wollen wir noch die auf Abb. 43 dargestellte 
Rekonstruktion betrachten. In diesem Stadium hat die Scheide die freie 
Zunge von den sie umgebenden Organen getrennt; es ist nur die rechte Halfte 
zu sehen und der grossere Teil der Zunge schimmert durch die Scheide. Es 
ist interessant, die verhaltnismassige Dunnheit der Zunge, zusaramen mit der 
Scheide, mit der Dicke der Chamaleonzunge zu vergleichen. Auf der Ab- 
bildung ist der Unterkiefer zu sehen; er ist an jener Stelle durchschnitten, wo 
das ihn bedeckende Epithel nach oben auf die Wande der Mundhohle zu 
steigen beginnt. Im oberen Teile der Abbildung ist durch Punktierung der 
Kanal der Trachea (tr) bezeichnet. Die Innenflache der Scheide, in welcher 
die Zunge liegt, ist durch 
Punktierung bezeichnet. 
Durch eine  schwarze 
Linie ist der Umriss des 
Unterkiefers (mn) _ be- 
zeichnet. Unter demsel- 
ben zieht der M. genio- 
hyoideus (mgh) hin. Aut 
der linken Seite der Ab- 


msh mgh. yy 


bildung trifft er mit dem 
M. hvyoglossus zusam- 
men, der darauf in die 
freie Zunge eintritt. Die 


Abb. 43. Sagittalrekonstruktion der Zunge des Tropidonotus 

natrix auf einem spateren Entwicklungsstadium. Die 

Scheide, vm, ist gut entwickelt (Punktierlinie) und ihre 

Miindung ist zusammen mit der Trachea nach vorn geriickt. 

Interessant ist die relative Feinheit der Schlangenzunge 
auf diesen Stadien. 


M.M. genioglossi exter- 

nus, imternus und profundus (mgge, mggi und mggp) ziehen durch: der 
erstere in der Masse des Vorderrandes der Scheide, der zweite haftet 
an der Trachea, der dritte umfasst die tiefsten Teile der M. M. hyo- 
glossi, dort, wo noch keine Scheide ist; lateral von der Trachea geht 
der M. retractor trachee (mrt). Bei den spatesten Embryonen der Nat- 
ter, die zu meiner Verfiigung standen, riickt die Trachea noch weiter vor. 
Die Zunge des Embryos kann stark gekriummt und ganzlich in der Spalte 
verborgen sein. 

Die Beschreibung der Muskelentwicklung der freien Zunge haben wir 
auf dem Stadium verlassen, als die 17. M. hyoglosst die Form zweier runder 
Biindel Muskelfasern hatten. Sie durchzogen die Zunge in ihrer ganzen Lange 
und jedes war von einer RKingschicht von Promuskelzellen umringt, zwischen 
denen der Nerv lag. Auf Grund der allgemeinen Form der Ringschicht und 
der Lage der Nerven haben wir die Anlage des ©. transversalis konstatiert. 
Doch war es in diesen frithen Stadien noch schwer, die einzelnen Muskeln 
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voneinander zu unterscheiden. Zur Erklarung der Muskelstruktur der freien 
Zunge gebe ich noch zwei Querschnitte nach einem spateren Entwicklungs- 
stadium. Der Querschnitt auf Abb. 44 ist durch die Basis der Gabel ge- 
gangen, der Schnitt auf Abb. 45 durch das vordere Drittel der Zunge. 
Wenngleich auch hier die Muskeln den embryonalen Charakter bewahren, 
so ist doch ihre Lage nichtsdestoweniger dieselbe wie bei dem ausgewachsenen 
Tiere. Die langen Muskeln, die Zungenretraktoren, beginnen an den Muskeln 
des Rumpfes und treten vorn vom Unterzungenknochen in die Zunge ein, wo 
sie sich in vier Portionen teilen: zwei obere und zwei untere. Die zwei oberen 
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Abb, 44. Querschnitt der Zunge des spaten Embryos von Tropidonotus natrix zusammen 
mit dem Scheidenepithel im Gebiete des Gabelanfanges. Man sieht die gegenseitigen 
Muskelbeziehungen. Die Bezeichnungen sind dieselben wie auf den vorigen Abbildungen. 
erscheinen als die veranderten VW. \/. longitudinaies, die zwei unteren als die 
M.M. hvyoglossi. Ali diese Muskeln sind von Ringmuskulatur umgeben, in 
welcher man die aussere Schicht unterscheiden kann, die alle Muskeln der 
Zunge umfasst, und die Schichten, welche jeden der vier Retraktoren um- 
fassen, wobei der mittlere Teil der Ringe den vertikalen Muskel bildet, wel- 
cher die Zunge in eine rechte und eine linke Haltte teilt, und der horizontale 
Muskel, welcher den M. longitudinalis von den M. M. i:yoglossi trennt. 

Die Nerven und die Gefasse durchziehen namlich die Masse der eben 
erwahnten horizontalen Schicht, welche dem W. transversalis entspricht. An 
der Stelle des Uberganges des oberen Randes der Vertikalschicht in den 
oberen Ring sind zwei Bundel dunner Langsmuskeln zu sehen. Eine solche 


Lage der Muskeln lasst sich an der ganzen Lange der Zunge beobachten, 
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ausser dem vordersten Teile (Abb. 45), wo im Anfang der Gabelung die 
Anordnung sich verandert: die MM. M. hyoglossi (ig) werden bedeutend 
dinner und sind von einer Ringschicht umgeben, welche sich scharfer von 
anderen Muskeln trennt. In dem Dorsalteile der Zunge, unter dem Epithel, 
liegt eine diinne horizontale Muskelschicht des 1. transversalis, in der eine 
Reihe dinner Muskelbiindel des 17. longitudinalis durchziehen. Folglich hat 
sich hier die Form des M. longitudinalis der Eidechsen bewahrt. Der tbrige 


Abb. 45. Querschnitt durch den mittleren Teil der Zunge und der die Zunge umgeben- 
den Scheidenwand desselben Embryos wie auf Abb. 44. M. genioglossus proiundus, mggp. 
Raum ist von lockerem Mesenchym eingenommen, in dessen Masse Gefasse 
und Nerv durchziehen. 

Prinz L. F. von Bayern nennt den Dorsalteil des Ringes um den 
M. longitudinalis den M. transversits superior. 

Nach der Fasernanordnung des oberen Zungenretraktors im Gebiete der 
Gabel (Abb. 45) und beim Vergleich des ganzen oberen Retraktors mit dem 
entsprechenden Muskel anderer Eidechsen und Schlangen mussen wir den 
oberen Zungenretraktor der Natter gerade fur den veranderten M. longi- 
tudinalis anderer Formen anerkennen. Den M. ftransversus superior des 
Prinzen L. F. von Bayern, oder nach unserer Terminologie den dorsalen 
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Teil des oberen Muskelringes, mtissen wir nicht fur den M. transversalis 
anderer Schiangen und Eidechsen, sondern fur eine Neubildung halten. 
Augenscheinlich hat sich dieser Muskel infolge der Wucherung und des Bie- 
gens zur Seite unter dem Epithel der Zunge des vertikalen Muskels der 
Schlangenzunge gebildet. Darauf weist die Lage der dinnen Biundel der 
Langsmuskeln hin, die unter dem Zungenepithel liegen, ohne von einer Ring- 


schicht umgeben zu sein. 

Der M. transversalis anderer Schlangen und FEidechsen entspricht bei 
der Natter dem J/. transversus inferior des Prinzen L. F. von BAyEry, 
welcher unter dem M. longitudinalis liegt und die Gefasse und Nerven 
durchzieht. 

Die Gruppe der M. M. genioglossi beginnt am vorderen Ende des Unter- 
kiefers zusammen mit dem /. geniohyoideus und teilt sich bald in drei Por- 
tionen. Der 1/7. genioglossus internus steigt ziemlich steil nach oben, in der 
Wand des vorderen Randes der Scheide, und trifft mit seinem Paare uber 
der Zunge vor der Tracheamundung zusammen. Die beiden anderen Muskel, 
M.M. genioglossus externus und profundus, gehen mehr schrag ruckwarts 
und nach oben. Der erstere ist an der Trachea befestigt, der zweite an dem 
hinteren Teile der Scheide und darauf, wenn sie endet, an der Faszie der 
M.M. hyoglossi. 

Wir konnen jetzt die Entwicklungsgeschichte der Natterzunge fur ab- 
geschlossen halten, obgleich in den spatesten Stadien, welche zu meiner Ver- 
fiugung standen, einige Muskeltasern ihren embryonalen Charakter bewahrt 
haben; doch in den wesentlichen Ziigen haben alle Muskeln die Form und 
die Lage des ausgewachsenen Tieres angenommen. Wir fanden, dass in frihen 
Entwicklungsstadien die Zunge und ihre Muskeln bei Schlangen und Ei- 
dechsen gleich angelegt werden. Der Unterschied besteht darin, dass bei den 
ersteren der Zungenwulst von Anfang an dunner und schmaler angelegt wird 
als bei Lacerta oder den Geckonen und hauptsachlich in die Lange, nicht 
aber in die Breite wachst. Der Zusammenhang des M. genioglossus mit der 
Ringmuskulatur und dem M. transversalis verliert sich auf den friheren Ent- 
wicklungsstadien und augenscheinlich wachsen die vorderen Teile dieser 
Muskulatur selbstandig, nicht aber unmittelbar aus dem M. genioglossus her- 
aus. Der M. genioglossus teilt sich nach seiner Trennung vom M. genio- 
hyoideus in dieselben drei Muskeln (1. M. genioglossus internus, externus 
und profundus) wie bei Geckonen, Chamaleons und Agamen. Doch wahrend 
bei den letzteren die innere Portion sich reduziert, bleibt sie bei Schlangen 
und Waranen das ganze Leben dadurch erhalten, dass sie zum Scheiden- 
muskel wird. Ausserdem entspricht die tiefe Portion dieses Muskels bei 
Schlangen augenscheinlich dem M. genioglossus profundus der Geckonen 
nicht, da sie mit dem M. genioglossus internus naher verbunden ist als mit 
dem M. genioglossus externus. Die Scheide bildet sich in Gestalt einer Furche, 
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die am Vorderende der Zunge beginnt und schrag nach oben und auf ihre 
Dorsaloberflache steigt und etwas vor der Tracheamtndung in die Furche 
der anderen Seite ubergeht. Allmahlich vertieft sich diese Furche und bildet 
eine Scheide um die freie Zunge. Dank diesem Prozesse verlieren die M. J/. 
genioglossus externus und internus den Zusammenhang mit der Zunge; der 
aussere befestigt sich an der Trachea und bildet den M. geniotrachealis, der 
innere wird zum Muskel der Scheide. Die W.A/. genioglossi profundi treten an 
die Zungenmuskeln nur im hinteren Teile heran, wo die Scheide schon endet. 
Auf Grund der Entwicklungsgeschichte, die uns die Homologie der Muskeln 
der Zunge der Schlangen und Eidechsen klar gemacht hat, nehmen wir an, 
dass der Zunge der Lacertide und der Geckonen die freie Zunge samt der 
Scheide der Ophidier und der Waranen entspricht. 

Die zweite Folgerung unserer Untersuchung ist die, dass die Scheide der 
Chamialeonen nicht der Scheide der Schlangen entspricht und in diesen Grup- 
pen selbstandig erschienen ist. Der Beweis, der dies bestatigt, ist der, dass be! 
Chamaleonen der M. geniovaginalis dem M. genioglossus externus anderer Ei- 
dechsen und dem M. geniotrachealis der Schlangen homolog ist, der M. genio- 
glossus internus aber bei den Chamaleonen reduziert wird. 

Nur die Frage nach der Lage des M. transversalis der Natter bedarf der 
Authellung. Der M. transversalis ist, wie wir in den frithen Stadien der Ent- 
wicklung der Natter gesehen haben, nicht deutlich von der Anlage der Ring- 
muskulatur getrennt aber auf Grund eines Vergleichs mit der Zunge des 
Vertreters der Familie Boide —- Erix miliaris und anderer Schlangen einer- 
seits und mit der Zunge der gemeinen Eidechse und des Waranes andrerseits 
bin ich zum Schluss gekommen, dass dem M. transvcrsalis der Quermuskel 
der Natterzunge entspricht, welcher den M. longitudinalis lingue vom M. hyo- 
glossius internus der Schlangen oder einfach dem M. hyoglossus anderer Rep- 
tilien trennt, nicht aber dem dorsalen Teile des oberen Ringes (M. trans- 
versus superior des Prinzen L. F. von BAYERN). 


2. Der Vergleich der Zunge von Tropidonotus natrix 
mit der Zunge anderer Schlangen (Boide). 


Zum Vergleich der Zunge des 7ropidonotus natrix mit der Zunge an- 
derer Vertreter der Schlangen benutzte ich teilweise literarische Angaben, 
teilweise eigene Beobachtungen. Vor allem war es interessant, bei der Struk- 
tur der Zunge des Erix miliaris zu verweilen. In der Struktur der Muskel- 
gruppe des M. genivglossus fand ich keine Unterschiede von derselben bei 
der Natter, doch die Struktur der Zunge selbst erscheint als eine primitivere. 
Der ausseren Form nach ist die Zunge nicht so abgerundet, wie gewohnlich 
bei Schlangen; die Gabel macht, wenigstens an einem fixierten Exemplare, 
einen weniger langen und spitzen Eindruck. 
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Die Trachea und die unmittelbar vor ihr liegende Scheidenmundung 
nehmen eine Zwischenstellung zwischen ihrer Lage bei Nattern und bei 
Vipern ein; bei letzteren befindet sie sich bedeutend weiter vom vorderen 
Rande des Mundes. Das zeigt an, dass das Vorriicken der Scheide, das wir 
in der Embryogenesis der Natter verfolgt haben, bei verschiedenen Vertretern 
der Schlangen auf verschiedenen Entwicklungsstadien endet. Die allgemeine 
Verteilung der Retraktoren und der Ringmuskulatur bietet grosse Ahnlichkeit 
mit den Eidechsen, besonders mit Waranen. Auf Abb. 46 ist der Zungen- 
querschnitt von Erix muliaris dargestellt. Die Form der Zunge erinnert eher 
an die Zunge der Eidechsen mit deren flachen Dorsaloberflache. Die M. M. 
hyoglossi (mhg) liegen in ihrem Ventralteile und jeder ist mit einer Lage 
Ringmuskeln (mal) umgeben. Die Dorsalschichten der Ringe durchziehen 
Gefasse und Nerven. Uber ihnen liegt eng verbunden mit den Zungenmuskeln 
der M. iransversalis (Abb. 45, mtr). 
Fin Teil der zwischen beiden hin- 
ziehenden M. M. hyoglossi bildet den 
M. verticalis. Er durchschneidet den 


M. transversalis und in dunnen Bun- 
deln zwischen den Fasern des JM]. 
longitudinalis lingue durchziehend 
erreicht das Epithel die Dorsalober- 


ilache der Zunge. Vergleicht man 
den Querschnitt der Zunge des Erix 
Abb. 46. Querschnitt der Zunge von Erix mit der Zange des W saceaoeare und ver- 
miliaris. Zunge einer primitiven Schlange, mittels dieser mit der Zunge der 
die einen Ubergang zur Eidechsenzunge, )\fayereidechse einerseits und der 
besonders des Varanus, darstellt. . 

Natternzunge andrerseits, so sehen 
wir, dass diese Formen eine direkte vergleichend-anatomische Reihe der 
allmahlichen Komplizierung der Zunge bieten. Bei Eidechsen und Gecko- 
nen erscheint uber dem JM. transversalis ein dinner M. longitudinalis 
lingue, dank dem die Zunge fahig ist sich in dorsoventraler Ebene zu 
kriummen; bei den Waranen (Abb. 31) erreicht dieser eine grossere 
Entwicklung und bei den primitiven Schlangen wird er noch miachtiger. 
In ihn beginnen die Fasern des M. verticalis einzudringen. Ein solches 
Stadium haben wir in der Embryogenesis der Natter. Bei der ausgewachsenen 


Natter krummen sich diese Fasern nach aussen und bilden einen ganzen 


Ringkreis um den von ihnen in den rechten und linken geteilten M. longi- 


tudinalis lingue. Auf den spatesten Entwicklungsstadien gelingt es, einige 
Langsmuskelfasern zu bemerken, die letzte Spur des frei liegenden J/. longi- 
tudinalis lingue ihrer Vorfahren (Abb. 45). Die mikroskopische Struktur der 
Schlangenzunge ist aus einer Reihe von Arbeiten DuGeEs’, Mrnots, des Prinzen 
L. F. von Bayern u. a. bekannt. In den Beschreibungen dieser Autoren trifft 
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man einige Meinungsverschiedenheiten: so beschreibt Minot bei Crotalus 
durissus, Aucistrodon piseivorus und Eutenia sertalis unmittelbar unter der 
Haut eine ununterbrochene Schicht von Kehl-, Hals- und Rumpfmuskeln. 
Die Richtung ihrer Fasern andert sich; zwischen den Asten des Unterkiefers 
haben sie eine Querrichtung. Unweit des vorderen Endes der Aste des 
Unterkiefers, dort, wo sie zwischen dem letzten und dem Zungenbein 
durchziehen, wird sie zu einer Langsrichtung. Kaudal von dem Hyoid 
ziehen sie zu den Rippen und Wirbeln und endlich vom Hinterrande 
des Endes der Unterkieferaste direkt zu den Wirbeln. Verschiedene Teile 
dieser Schicht dienen gleichzeitig zur Annaherung der Aste des Unter- 
kiefers, zur Bewegung des Zungenbeines vor- und ritckwarts und end- 
lich zum Offnen des Mundes. Minor vergleicht diese Muskeln mit dem 
M. constrictor superficialis der Selachier, da der Kieferbogen anfangs ein 
Kiemenbogen war, und stellt die Behauptung auf, dass die Langsmuskeln 
homolog den M..M. coraco arcuales, hyoideus und mandibularis der Haie er- 
scheinen und mit der obengenannten Muskelschicht verschmelzen. Weiter 
sagt Minot, dass er Muskeln, welche an die Zungenwurzeln befestigt waren, 
nicht habe finden konnen und daher den von Duces beschriebenen M. genio- 
glossus ablehnen miisse. DuGEs beschreibt in seiner Arbeit von 1827 statt der 
allgemeinen Muskelschicht Mrnots eine ganze Rethe Muskeln. Er unter- 
scheidet Muskeln, die an den Hyoidenknorpel befestigt sind, welcher aus zwei 
diinnen Knorpelstabchen besteht. Diese Stabchen sind einander parallel bis 
an das hintere Ende des Unterkiefers; hier biegen sie sich einander zu und 
verbinden sich durch Bander mit dem dritten Zwischenknorpel. An diesen 
Knorpelstabchen hatten die WM. M. laringohvowet, die mit dem anderen Ende 
an die Trachea anwachsen. Diese Muskeln werden von anderen Autoren 
M. M. retractores trachee genannt. Unter ihnen sind an die Trachea die M. . 
geniotrachealis befestigt, die nach Duces’ Worten der Arbeit der Muskel- 
retraktoren der Trachea helfen und den Zungenbeinknorpel vorwarts ziehen. 
Eine analoge Tatigkeit wird dem M. mylohyoideus zugeschrieben, der als 
breiter Streifen den Zungenbeinknorpel mit dem Unterkiefer verbindet. Als 
Antagonisten der aufgezahlten Muskeln erscheinen die Zungenretraktoren: 
der M. costohyoideus und der M. vertebrohyoideus. Ersterer ist analog dem 
M. sternohyoideus der Saugetiere. Er beginnt an den Rippen und befestigt 
sich am Zungenbeinknorpel nahe beim M. mylohyoideus. Der M. vertebro- 
hyoideus ist dem M. sternotireoideus der Saugetiere analog, der eben- 
falls am Unterzungenknorpel haftet. Weiter beschreibt DuGEs (wie spater 
Minot) die M.M. geniovaginii, doch unterscheidet er bei ihnen die 
M.M. genioglossi. Diese Muskeln ziehen langs der Scheide hin und haften 
an den M. M. hyoglossi, um zusammen mit ihnen in den Bestand der freien 
Zunge zu treten. Diesem letzteren Muskel schreibt unser Autor alle Bewe- 
gungen der freien Zunge zu, wenn sie ausgestreckt wird. Ausser dem er- 
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wihnten sind in der zitierten Arbeit noch der /. mylovayinien beschrieben, 
der die Scheide mit dem Vorderende des Os articulare des Unterkiefers ver- 
bindet und einige kleine Muskeln, die hauptsachlich der Trachea und ihren 
Skelettbildungen angehoren. Auf diese Weise entsteht eine grosse Meinungs- 
verschiedenheit zwischen DuGEs und Minor. In der Arbeit des Prinzen L. F. 
von BayERN (1884) wird von den Muskelretraktoren des Unterzungenbeines 
nicht gesprochen. In der Muskulatur der Zunge und den Muskeln, die das 


Zungenbein mit dem Unterkiefer verbinden, unterscheidet dieser Autor 


den J/. mylohyoideus; sein hinterer Teil verbindet das Unterzungenbein mit 
dem Unterkiefer, der vordere haftet lateral an dem Unterkiefer, medial 
aber an den Faszien, die an der Medianlinie der Kehle liegen. Ausser diesen 
Muskeln sind noch die M7..M. genioglossi da, welche an dem Unterkiefer 
mittelst zweier Portionen haften: der medialen von der Symphyse und der 
lateralen vom Dentale. Sie gehen in kaudaler Richtung an den Seiten der 
Scheide, um an den Zungenretraktoren, den M. M. hyoglossi, befestigt zu 
werden, dort, wo noch keine Scheide vorhanden ist. Die Zungenretraktoren 
ziehen zu Seiten des Bogens des Unterzungenknochens hin und allmahlich 
sich einander nahernd treten sie in die Zunge ein, wo sie von einer Ring- 
muskulatur umringt werden. Andere Muskeln beschreibt dieser Autor nicht. 

Bevor wir zur Ringmuskulatur der Zunge ubergehen, versuchen wir 
diese Beschreibungen zu analysieren. Es ist modglich, dass der Unterschied 
zwischen DucGes’ und Minors Beschreibung durch verschiedene Unter- 
suchungsobjekte bedingt ist: der erstere hat an Nattern gearbeitet, der zweite 
an Viperen. Doch scheint es mir, dass DuGEs in seiner Beschreibung mehr recht 
hat, obgleich ich selbst diese Frage nicht speziell untersucht habe. In jedem 
Falle gehoren die M. M. costchyoidci, vertebrohyoidei, genivhyoidei, genioglossi 
und hyoglossi ihrer Abstammung nach zur Hypoglossusmuskulatur, die der 
Rumpfmuskulatur homodynam ist und der Abstammung und der Innervation 
nach von der viszeralen Muskulatur, zu welcher die ubrigen Muskeln dieses 
Gebietes gehoren, scharf zu unterscheiden ist. Daher ist eine so vollstandige 
Verschmelzung, wie sie Mrnor beschreibt, schwer anzunehmen, und die oben 
auigezahlten Muskeln lassen sich nicht mit dem MM. constrictor superficialis 
der Haie vergleichen. Was die Verschmelzung der einzelnen viszeralen Mus- 
keln betrifft, so ist sie freilich moglich, doch sprechen meine beilaufigen Be- 
obachtungen an den Embryonen der Natter dagegen. Minot hat nicht recht 
in seiner Verneinung von Duces’ AZ. genioglossits: die Lage dieses Muskels, 
den wir in unserer Arbeit den M. genioglossus profundus genannt haben, ist 
am genauesten vom Prinzen L. F. von BAyYERN beschrieben worden. Seine 
Beschreibung {allt vollkommen mit meinen Beobachtungen und den Ergeb- 
nissen DuGEs’ zusammen, welcher nur darin unrecht hat, dass er ihm eine 
Verschmelzung mit dem M. hyoglossus zuschreibt. 
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Die Funktionen der beschriebenen Muskeln werden aus ihrer Lage ver- 
standlich: diejenigen, welche das Zungenbein mit den Rippen, den Wir- 
beln und dem M. hyoglossvs verbinden, erscheinen als Zungenretraktoren. 
Die M. M. genioglossi profundi dienen als Protraktoren, wahrend der 


M. geniovaginalis und der M. geniotrachealis zusammen mit den viszeralen 
Muskeln dieses Gebietes die Aste des Unterkiefers einander nahern und den 


4 
. 


Mundboden beim Schlucken umfangreicher Nahrung befestigen. Prinz L. I 


von BAYERN weist noch auf die erganzende Funktion der 17. M. mylohyoide: 


und genioglossi hin; seiner Meinung nach pressen sie das Sekret aus der 


Unterzungendriise heraus. 


Das von den Autoren Gesagte und meine eigenen Beobachtungen zu- 
sammenstellend, kounen wir die Tatigkeit der beschriebenen Muskulatur fol- 


gendermassen darstellen: beim Herausstrecken der Zunge sind vor allem die 
M.M. geniohyoidei, die M. M. genioglossi profundi und diejenigen der vis- 


zeralen Muskeln tatig, welche den Zungenknorpel mit den vorderen Ab- 


schnitten des Unterkiefers verbinden; sie setzen den Zungenbeinknorpel und 
die an ihm befestigten 17. M. hyoglossi nach vorn in Bewegung. Das Zurtck- 
ziehen der Zunge geschieht durch die Tatigkeit der M. M. hyoglossi und durch 
Muskeln, die den Unterzungenknorpel mit der Rumpfmuskulatur verbinden, 
Die M.M. gemovaginales und geniotraciicales, welche bei den Vorfahren der 


Schlangen die wichtigsten Muskelprotraktoren der Zunge waren und im Zu- 


sammenhang mit der Veranderung der Beiestigungspunkte diese Funktion 


verloren, konnen wahrscheinlich die Trachea und die Scheidenmtndung ein 


wenig vorwarts rucken, doch ftir das Herausstrecken der Zunge kann diese 


Bewegung keine grosse Rolle spielen, da sowohl die Trachea als auch die 


Scheide wenig beweglich sind. Mir scheint es, dass sie wichtig sind, wenn 


die Schlange ein grosses Tier verschlingt, welches die Aste des Unterkiefers 


auseinanderriickt und den Mundboden und die Gurgel ausreckt ; dann fixieren 


diese Muskeln die Scheidenmtindung und die Trachea und helfen den Re- 
traktoren, die Nahrung in die Kehle zu schieben. Fur das Herausstrecken 
der Zunge sind die Tatigkeit des MW. genioglossus profundus und die eigene 
Verlangerung der Zunge von Bedeutung. Die Verlangerung der Zunge wird 


durch das Zusammenpressen der Kingmuskulatur der freien Zunge erreicht, 


wodurch die Zunge dunner und entsprechend langer wird. Auf diese Rolle 
der Ringmuskulatur hat als erster Minor bei der Beschreibung der Zunge 


von Crotalus durissus hingewiesen. 


Es lasst sich denken, dass diese Einrichtung der Ringmuskulatur eine 


desto vollkommenere ist, je grésser die Masse der Langsmuskeln und des 
Zungengewebes ist, die dem Drucke der Ringmuskeln unterworfen ist. Bei 
Erix miliaris ist der M. longitudinalis lingue nicht von einem Muskelring 


umringt, und wir halten ihre Zunge fur weniger spezialisiert als die Zunge 


79 


: 
\ 
4 
; 
4 
10 
0790 i 
: 
: 
: 
Pig 
= 


= S. A. SEWERTZOFF Junior 

der Natter, bei welcher alle vier Zungenretraktoren von Ringschichten um- 
geben sind. Jeder Retraktor ist von den benachbarten durch eine Schichi 
Querfasern getrennt, was, wie uns scheint, eine Anpassung zum Krimmen 
der Zunge nicht nur in horizontaler Ebene, was wir schon bei Eidechsen 
gesehen haben, sondern in beliebiger Richtung ist. Wenn zum Beispiel das 
rechte obere Bundel etwas mehr kontraktiert wird als die ubrigen, so krummt 
sich die Zunge nach rechts und aufwarts, und eine solche Kontraktion des 
einen der Retraktoren miisste desto geringer sein, je dicker die Zwischen- 
schicht der Ringmuskulatur ist. 

Aus all dem Gesagten folgt, dass zur Verlangerung der Zunge die all- 
gemeine Masse ihres Gewebes, welche sich in die Querebene pressen asst, 
wichtig und die Richtung der sie zusammensetzenden Muskelfasern gleich- 
giltig ist; es ist sogar nicht von Wichtigkeit, ob die Zunge aus Muskel- 
gewebe oder aus Bindegewebe besteht. Falls das Tier die Zunge nicht 
seitwarts bewegte, so konnte diese aus einem Retraktor, umgeben von 
einer Ringschicht, bestehen. Daher hangt die Geschmeidigkeit der Zunge von 
der Trennung der Retraktoren in einzelne Bundel ab. Wenn wir die Zunge 
der Natter und des Erix vergleichen, so werden wir verstehen, warum sich 
bei der Natter zwei uberflussige obere Ringe gebildet haben: sie verleihen 
dem Ausstrecken und dem Biegen der Zunge mehr Energie. 


Die Zunge der Froteroglypha und der Opistoglypha. 


Die Struktur der Zunge der Nattern aus der Gruppe der Aglypha mit 


den Vertretern der Proteroglypha und der Opistoglypha vergleichend, sehen 
wir, dass diese Gruppen gerade durch die Struktur der freien Zunge sich 
unterscheiden. Wahrend bei der Natter alle und jeder der Retraktoren der 
Zunge von Schichten von Ringmuskeln umgeben sind und die Zunge sich 
gerade dank dem Drucke auf die Retraktoren verlangert, beobachtet man in 
anderen Familien die Reduktion der ausseren Teile der Ringe und diese 
werden oft durch eine bindegewebliche Faszie ersetzt, an welche die inneren 
Teile der Ringmuskulatur befestigt sind (Abb. 47,Fs, Querschnitt der Zunge 
von Taphrometopon). Die Zunge des Proteroglypha erforschte ich bei 
Taphrometopon 1., die Zunge der Naya tripudicans ist in der Arbeit des Prin- 
zen L. F. von Bayern beschrieben. Die Zungenstruktur beider Schlangen 
steht einander sehr nahe. Die M. M. longitudinales sind nicht von Ringmus- 
keln umgeben. Im hinteren Teile der Zunge ist die Anordnung der Zungen- 
muskeln dieselbe wie bei der Natter, mit dem Unterschiede, dass die vertikale 
Muskelschicht, welche die Zunge der Kobra in eine rechte und eine linke 
Halfte teilt, starker entwickelt ist; der aussere Muskelring aber ist in den 
Seitenteilen durch cine bindegewebliche Faszie unterbrochen. Dank dem lasst 
sich vom oberen und unteren JM. transversalis der Kobrazunge sprechen (Prinz 
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L. F. von Bayern). Im mittleren Drittel der Zunge erscheint der M. longi- 
tudinalis lingue tuber dem oberen M. transversalis. Eine einigermassen starke 
Entwicklung dieses Muskels bei Taphometopon I. konnte ich nicht finden. Der 
M. verticalis geht unten in einen Ring uber, der die M. M. hyoglossi umringt. 
Im vorderen Teile andert sich noch das Bild des Querschnittes der Zunge, 
weil Gefass ind Nerven, welche ebenso wie bei der Natter die Masse des 
M. transversalis bei Proteroglypha durchziehen, von einer dicken Schicht 
Bindegewebes umringt sind. Dementsprechend hat sich auch der Muskel 
verstarkt, der alle diese Bil- 
dungen umringt und zusam- 
menpresst. Das ist ausge- 
zeichnet auf Abb. 12, Taf. 
13 der oben zitierten Arbeit 
und auf meiner Abb. 47 zu 
sehen. Im Vergleich zu der 
Machtigkeit dieses inneren 
Ringes treten der Haupt- 
ring anderer Eidechsen und 
Schlangen, der die M. M. hyo- 
glosst umfasst, und die Mus- 
keln selbst in den Hinter- 


: age Abb. 47. Zungenquerschnitt eines ausgewachsenen 
grund. Sie werden zur Seite Taphrometopon |. (mit der die Zunge umgebenden 
und nach unten gedrangt Scheidenwand, 7) nicht weit von dem Beginne der 

Gabel. 


und sind sehr vermindert. 

Im vorderen Drittel ist die Kobrazunge durch eine tiefe Langsfurche 
in eine rechte und eine linke Halfte eingeteilt, und daher sind die Fasern des 
M. longitudinalis lingue, die unter dem Epithel der Zunge liegen, gelagert 
nach dem Bogen des Kreises und in einzelne Bundel durch die in dorsaler 
Richtung aus den lateralen Teilen des inneren Ringmuskels kommenden Fa- 
sern geteilt. Folglich ist der Unterschied der Kobrazunge von der Zunge der 
Natter ziemlich bedeutend. Der gleiche Zweck, das Ausstrecken der langen 
Zunge, wird durch den Druck der Ringmuskulatur nicht auf die Langs- 
muskeln, sondern auf den Zylinder von Bindegewebe erreicht, der bei der 
Natter nur in sehr unbedeutendem Grade entwickeit ist. Den zweiten Unter- 
schied bildet die starke Entwicklung des M. verticalis, der sich bis zur Stufe 
eines selbstandigen Muskels aus den Medialteilen des gemeinsamen Muskel- 
ringes der Nattern und der Eidechsen entwickelt hat. Der dritte Unterschied 
besteht darin, dass die lateralen Teile der Ringmuskeln durch eine binde- 
gewebige Faszie ersetzt sind. 
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Viperide. 


Die Muskulatur der Zunge der Kreuzotter und der Ancistrodon unter- 
scheidet sich ebenfalls von der Muskulatur des Trofidonotus natrix, Hier gibt 
es ebenfalls keinen oberen Muskelring um den JV. longitudinalis lingue. Der 
M. verticalis ist sehr stark entwickelt, ebenso auch der M. transversalis, wah- 
rend die Ringmuskulatur verhaltnismassig schwacher entwickelt ist als bet 
der Natter. Ausser den angegebenen gibt es nicht viele morphologische Unter- 
schiede der Zunge des Ancistrodon piscivorus aus der Unterfamilie Crota- 
line und der gemeinen Ringelnatter. Wie aus der Beschreibung und den Ab- 
bildungen Minors (1880) zu ersehen ist, erfolgt die Verlangerung der Zunge 
etwas anders als bei der Ringelnatter. Auf den dargestellten Querschnitten 
dieser Schlange fallt vor allem das breite Kreuz in die Augen, das von den 
M.M. verticalis und traxsversalis gebildet ist und in eine die ganze Musku- 
latur der freien Zunge ergreifende Faszie ubergeht. Lateral von dieser Faszie 
liegt eine Schicht von Bindegewebe und das Epithel der Zunge. Ihrer ausseren 
Form nach gleicht die Zunge des Ancistrodon der Zunge des Erix. Bei Be- 
trachtung der Abbildungen Minors wurde in mir der Eindruck erweckt, dass 
die fur das Ausstrecken der Zunge erforderliche Pressung des Bindegewebes 
durch unmittelbare Kontraktion des oben beschriebenen Muskelkreuzes er- 
reicht werde. Die dasselbe bildenden Muskeln, besonders der vertikale, ziehen 
die aussere Faszie an und pressen die Zunge in dorso-ventraler Richtung, 
den M. transversalis aber in horizontaler; die Muskulatur spielt dabei nur 
eine sekundare Rolle. 

In der Zunge der Vipera amniodites, welche in der Arbeit des Prinzen 
L. F. von Bayern beschrieben ist, treffen wir eine neue Anordnung der 
Muskeln. Die einzelnen Muskeln sind dieselben wie bei den fruher beschrie- 
benen Formen, doch die respektive Entwicklung und Verteilung ist eine 
andere. Die Dorsalobertlache der Zunge ist eine flache wie beim Erix; es 
gibt einen starken J/. verticalis, der an der Zungenhaut oberhalb und unter- 
halb der Medianlinie befestigt ist. Der MW. transversalis durchkreuzt ihn; seine 
Enden gehen lateral in die Ringmuskulatur uber, welche die /. M. hyoglossi 
umfasst. Zwischen den Fasern des AM. transversalis ziehen wie gewohnlich 
Gefasse und Nerven hin. Ein anderer Nery zieht sich auf einem Niveau mit 
dem M. transversalis hin, ausserhalb des Ringmuskels. Uber der ganzen 
Seitenoberflache der Zunge, zwischen der Haut und der Ringsehne liegt der 
Muskel, den Prinz L. F. von Bayern M. jiyogiossus externus nennt, uber 
dem M. transversalis aber, wo gewohnlich der M. longitudinalis lingu@ liegt, 
ist gar kein Muskel vorhanden. Daher meine ich, dass der M. hyoglossus 
externus des Prinzen L. F. von Bayern der auf die Seitenoberflache der 
Zunge geruckte VM. longitudinalis lingue ist, so dass bei der Vipera der obere 
Ring uber dem .V. longitudinalis abwesend ist. 
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Die Evolution der Schlangenzunge. 


Die hoheren Schlangen: Proteroglypha, Aglypha, Viperide und Colu- 
bride haben eine komplizierte und verschiedenartig gebaute freie Zunge, dic 
sich aus der einfach gebauten Zunge vom Typus der Eidechsen entwickelt 
hat; diese Zunge ist in allen Schlangenfamilien dem Betasten ausserer Gegen- 
stande angepasst. Das Prinzip ihrer Tatigkeit ist, wie wir in allen Gruppen 
gesehen haben, das gleiche. Wenn die hoheren Schlangen, trotz der Unter- 
schiede in der Struktur der Muskulatur, eine Zunge besitzen, die in gleichem 
Masse ihre Bestimmung erfillt, was in Abrede zu stellen wir keinen Grund 
haben, so sind wir im Besitze der interessanten Tatsache, dass in der Gruppe 
der der Abstammung nach nahen Tieren sich ein Organ verschiedener 
Struktur bildet, das mehr oder weniger gut ein und dieselbe Bestimmung 
erfillt. Folglich rufen die gleiche Ausgangsform des Organes und dieselbe 
Funktion nicht immer die gleiche Struktur hervor. Wenn die Einrichtung 
eines Organes ein und derselben Bestimmung in gleichem Masse die Voll- 
kommenheit seiner Tatigkeit sicherstellt, so kann seine Struktur eine ver- 
schiedene sein. Andrerseits findet man Falle, wo ein bestimmter Effekt der 
Tatigkeit nur bei bestimmter mechanischer Einrichtung erreicht werden kann, 
und dann erscheint diese Einrichtung in verschiedenen Gruppen. Unabhangig 
wird ein Fall der Konvergenz oder des Parallelismus erreicht. In der Evo- 
lution der Zunge bietet die Entwicklung der Scheide einen solchen Fall. Sie 
erscheint unabhangig bei Schlangen, Waranen und Chamaleonen und bei 
vielen anderen Formen. 

In all diesen Fallen bildet sich um diese bewegliche Zunge eine Falte, 
welche sich vertieft und deren Wande der M. genioglossus durchzieht. Dank 
der Bildung dieser Falte kann die Zunge langer werden und daher weiter 
aus dem Munde hervorgestreckt werden. Wenn die Zunge in Abhangigkeit 
von der Biologie des Tieres sich dem Betasten der Gegenstande anpasst, so 
wird sie dunner und die Scheidenmundung kann sich der Mundoffnung 
nahern. Wenn die Zunge aber massiv sein soll, wie beim Chamaleon, so ruckt 
die Scheide nicht vorwarts. Wie die Waranenzunge zeigt, kann die Tastzunge 
lang genug sein und ohne Vorrucken der Scheide, und man kann sich denken, 
dass die Lange der Scheide nur indirekt mit der Tastfunktion der Zunge 
verbunden ist, was durch zwei Ursachen hervorgerufen ist. Die Schlangen 
nahren sich von grosser Beute, welche mit Muhe durch den Mund in die 
Kehle geht. Der Schlingprozess dauert sehr lange, und fur sie ist es vorteil- 
haft, dass die dunne Zunge wahrend des Schlingens von Beschadigungen ver- 
schont bleibt. Andrerseits ruckt mit dem Vorrucken der Mundung der Scheide 
nach vorn auch die Trachea vor und verkurzt den Raum zwischen den At- 
mungswegen und der ausseren Luft, was vorteilhaft fur das Tier ist. 

Auf Grund unserer vergleichend-embryologischen Untersuchung konnen 
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wir uns die Struktur der Zunge der eidechsenartigen Vorfahren der Schlangen 
vorstellen. Sie hatten wahrscheinlich eine ziemlich lange und gabelartige 
Zunge ohne Scheide und darin waren die paarigen Muskeln, die Retraktoren 
(M. M. hyoglossi) entwickelt. Die paarigen M.M. genioglossi waren in den 
M. genioglossus externus und den M. genioglossus internus geteilt. Der 
AM. genioglossus profundus sonderte sich wahrscheinlich spater ab. Der 
M. transversalis ging wie bei den Geckonen unmittelbar in den M. genio- 
glossus externus uber; es waren zwei Ringe um die M. M. hyoglossi ent- 
wickelt. Endlich zog tuber dem J. transversalis der schwach entwickelte 
M. longitudinalis lingwe hin. 

Die Veranderungen in der Schlangenzunge begannen mit der Ver- 
langerung des vorderen Drittels der Zunge und, im Zusammenhang damit, 
der urspriinglichen Scheidenbildung. Diese Scheide war unserer Vorstellung 
nach ahnlich der Scheide der Eidechsen der Familie Anguide. Wenn die 
Zunge dieser Eidechsen ausgestreckt ist, so glattet sich die Spalte aus, wenn 
sie zuruckgezogen ist, so bildet sie sich wieder. Hier ist der mechanische 
Moment interessant, der die Stelle der Scheidenbildung bestimmt. In der 


Geckonenzunge haben wir gerade am Anfang des vorderen Zungendrittels 


den unmittelbaren Ubergang des 1. genioglossus externus in den M. trans- 
versalis so dass sich eine Schlinge bildet, die an der Symphyse des Unter- 
kiefers befestigt ist. Diese Schlinge durchziehen die M. M. hyoglossi — die 
Retraktoren der Zunge. Es ist verstandlich, dass bei starker Kontraktion der 
Zunge sich an dieser Stelle eine Hautfalte bildet, in welcher sich die M. M. 
genioglossi externi und der entsprechende Teil des M. transversalis befinden, 
d. h. man erhalt das Bild, welches wir bei den Anguidz beobachten. Augen- 
scheinlich war aber bei den Vorfahren von Anguide der ursprungliche und un- 
mittelbare Zusammenhang dieser Muskeln verloren, wie es auch bei der ge- 
meinen Ejidechse der Fall ist, und es erfolgte eine zweite funktionale Ver- 
einigung dieser Muskeln, so dass ihre Fasern dermassen eng miteinander ver- 
schlungen wurden, dass sie wie ein einziger Muskel funktionieren. Ich nehme 
an, dass anfanglich die Vorfahren der Schlangen eine Scheide vom Typus der 
Anguide besassen und dass in den weiteren Stadien der Phylogenese ihre 
Bildung auf den embryonalen Entwicklungsstufen verschoben wurde. Auf 
Grund der mechanischen Erwagungen und der Analogien mit dem Chamaleon 
nehme ich an, dass ursprunglich die Scheide der Schlangen sich an dem 
M., genioglossus externus gebildet hat. Darauf aber veranderte sich diese ur- 
sprungliche Scheide der Vorfahren der Schlangen und nahm die Scheiden- 
form der gegenwartig lebenden Schlangen an, wobei der M. genioglossus 
zum Scheidenmuskel wurde. Ich bin genotigt, solch einen komplizierten Weg 
der Bildung der Schlangenscheide aus folgenden Erwagungen anzunehmen: 
Die Zunge aller Eidechsen wird in Gestalt eines ziemlich breiten, flachen 
Wulstes angelegt. In seinen lateralen Teilen verlauit der M. genioglossus 
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externus, der genetisch mit dem ./. transversalis verbunden ist. Die innere 
Portion dieses ‘Muskels, welche ich bei den Embryonen aller von mir unter- 
suchten Formen, doch besser und deutlicher bei den primitiven Geckonen und 
Agamen gefunden habe, verlauft im Gebiete der Medialteile der M. M. annu- 
lares hyoglossi und kann auf keine Weise aut die seitliche und dorsale Zungen- 
oberflache tubergehen, solange die Wechselbeziehung der Zunge mit ihren 
Muskeln zu der Trachea sich nicht verandert hat. Doch die Trachea konnte 
mit dem M. genioglossus externus der Zunge nur nach Bildung der Scheide 
in Berthrung kommen. 

Bei der Beschreibung der Eidechsenzunge haben wir auf die Anpassung 
fur die grossere Beweglichkeit der Zunge hingewiesen, die darin besteht, dass 
die Zunge von der Trachea durch eine tiefe Querfurche getrennt ist, welche die 
Moglichkeit einer solchen Verschiebung der Zungenmuskeln auf die Trachea 
ausschliesst. Andrerseits ist ohne Verschiebung der inneren Portion des 
M. genioglossus auf die seitliche und dorsale Zungenflache die Bildung der 
Muskelschlinge unmoglich. Alle diese Schwierigkeiten fallen fort, wenn wir 
die Hypothese der Entstehung der Zungenscheide der Vorfahren der 
Schlangen nach dem Typus des Pseudopus und der Chamaleons annehmen. 
Charakteristisch fiir diesen Scheidentypus ist die Verwandlung des M. genio- 
glossus externus in den M. geniovaginalis. Wir konnen uns leicht die Ver- 
wandlung dieser primaren Scheide in die Scheide der rezenten Schlangen 
durch Veranderungen auf den frithen Stadien der embryonalen Entwicklung 
vorstellen. 

Im beschreibenden Teile der vorliegenden Untersuchung habe ich darauf 
hingewiesen, dass die Zunge bei den Schlangen in Gestalt eines schmaleren 
Wulstes als bei den Eidechsen angelegt wird, und es lasst sich vorstellen, dass 
in der Phylogenese der Schlangen ein solcher Moment eintrat, in dem die 
Seitenrander des Zungenwulstes medial vom M. genioglossus internus an- 
gelegt wurden und er die Moglichkeit erhielt, nach der seitlichen Richtung 
anzuwachsen, wahrend der M. geniogiossus externus zu der nach vorn wach- 
senden Trachea vorrickte. Dann erhalten wir eine Zunge, die ihrem Bau nach 
einerseits eine Stelle zwischen der Zunge der erwachsenen Waranen, andrer- 
seits der Zunge der Boide einnimmt. 

Nach Struktur und Entwicklung der einzelnen Teile der Ringmuskulatur 
bei den verschiedenen Unterfamilien der Ophidia zu urteilen ging die fernere 
Vervollkomnung der Zunge, ihre Anpassung an die weitere Ausdehnung und 
Vergrosserung ihrer Beweglichkeit verschiedene Wege. Und es scheint mir, 
dass, wenn man die Zunge anderer Unterfamilien dieser Unterordnung unter- 
suchen wide, man alle moglichen Kombinationen der diesbeziiglichen Ent- 
wicklung der Teile der Ring- und Langsmuskulatur der freien Zunge finden 
konnte, wobei das Grundprinzip des Mechanismus der Verlangerung der 
Zunge in allen diesen Fallen bestandig bleibt. 
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ZUSAMMENFASSUNG. 
1. Die Entwicklung der Zunge von Emys lutaria. 


Die Muskulatur der Schildkrotenzunge entwickelt sich aus der Rumpf- 
muskulatur und gelangt auf den friihen Entwicklungsstufen in der Form eines 
Stranges embryonaler Zellen an das Basihyale. Hier bilden sie zwei Muskeln: 


den A. geniohyoideus, der bald den Unterkiefer erreicht, und den M. hyo- 
glossus, welcher in der Entwicklung zuruckbleibt. Dieses Zurtickbleiben ist 


fiir die Schildkréten charakteristisch und erscheint als ein primitives Merkmal. 

Aus der Anlage des 7. genioliyoideus losen sich Zellen und bilden den 
M. genioglossus, der in der Richtung der dorsalen Zungenoberflache wachst. 
Die Hauptmasse der Fasern wendet sich dem Vorderrande des Zungenbeines 
zu und trifft hier, etwas nach vorn von ihm, den darunter hervorkommenden 
M. hyoglossus (Abb. 4, 5 und 6). Der AZ. genioglossus teilt sich sehr frith in 
zwei Portionen: den AZ. genioglessus exiernus, der dem gewohnlichen J. 
genioglossus der Autoren entspricht, und den JJ. genioglossus internus. Der 
aussere Muskel lauft lateral vom MV. /iyoglossus, der innere medial von dem- 
selben (Abb. 6). In diesen fruhen Stadien der Entwicklung gibt es in der 
Zunge entsprechend nur die M. M. genioglossi (Abb. 5). 

Auf den folgenden Stadien erfolgt, zusammen mit der Ausbildung der 
ausseren Zungenform, das Wachsen des M. hyoglossis, welcher zum Haupt- 
muskel der Zunge wird und die Lage der Fasern der 7. M. genioglossi be- 
stimmt. Der 1/. genioglcssus exierius bildet einen Quermuskel, der dem 
M. transversalis homolog, doch yon anderer Form als bei Fidechsen ist. Die 
innere Portion verliert den Zusammenhang mit dem Unterkiefer und bildet 
bogenformige Muskelschichten, die das Os enioglossum mit dem unteren 
Rhomboidenknorpel verbinden (Abb. 7 und 8). 

Der Rhomboidenknorpel legt sich abgesondert von den Knorpeln des 
viszeralen Skeletts und in spateren Stadien der Entwicklung an. 


Die Entwicklung der Zunge der Lacerta muralis. 


Die Resultate meiner Untersuchung bestatigen vollkommen die Beob- 
achtungen Kavvivus’. Ich kann ihn nur beztiglich der Muskelentwicklung er- 
ganzen, namlich darin, dass auf den iruhen Entwicklungsstufen der M. genio- 
glossus der vorderen Zungenteile den ganzen Raum unter den Zungen- 
retraktoren anfullt, darauf sich aber in den M. genioglossus externus und 
den M. genioglossus internus teilt. Der letztere wird bald reduziert und ist 
nur auf den frihen Stadien, vor der Bildung der Muskelfasern, zu sehen. 
Die aussere Portion krimmt sich auf demselben Stadium um die Zungen- 
retraktoren und bildet den VW. transversalis ; bei der Bildung der Muskelfasern 
verliert sich dieser Zusammenhang (Abb. 9, 10 und 11). 
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3. Die Entwicklung der Geckonenzunge. 


Ascalabotes fascicularis, 


Das erste Entwicklungsstadium der Zunge von ¢lscalabotes fascicularis 
ist gleich demjenigen der Eidechsen. Aut spateren Stadien wird die Zunge brei- 


ter als bei den Eidechsen und ihre Gabel ist schwacher entwickelt. Die bei der 


Lacerta die ganze Zungenflache einnehmenden Krypten lagern sich bei dem 
Gecko hauptsachlich auf den Seitenwtlsten und in den hinteren Zungenteilen 
(Abb. 20 und 22). In der Geckozunge wird das primare Band zwischen dem 
M. transversalis und dem M. genioglossus externus bewahrt. Der M. genio- 
glossus internus ist viel deutlicher entwickelt als bei den Eidechsen, wird aber 
auch reduziert (Abb. t9 und 20). Seine Zellen nehmen an der Bildung der 
Ringschicht um das Os entoglossum teil (Abb. 17). Die Anlagen der Ring- 
und Quermuskulatur erfolgen bei den Geckonen, wie bei allen Eidechsen, 


vor der Muskelfasernentwicklung und es wachsen zusammen mit dem Wach- 
sen der Zunge in die Lange auch die Muskelanlagen. Daher befindet sich 


im vorderen Zungenteile das jungere Gewebe. Die M. M. hyoglossi werden, 
wie bei den Eidechsen, auf jeder Seite je einer angelegt und von Embryonal- 
zellen der Ringmuskulatur umgeben (Abb, 13, 14 und 15). Indem die Zunge 
in die Lange wachst, teilen sich die W. M. hyoglossi anfangs in zwei, daraut 
jeder in vier Bundel (Abb. 16, 18 und 19). Die Bundel lagern sich in einer 
horizontalen Reihe. Der M. longitudinalis lingue ist starker entwickelt als bei 
den Eidechsen und liegt uber dem M. transversalis. In den hinteren Zungen- 
teilen erhalt sich der allen Kidechsen gemeine Muskelbau. Die Mitte der Zunge 
durchzieht das Zungenbein, zu seinen Seiten die Zungenretraktoren oder die 
M. hyoglossi. Das Zungenbein und die Retraktoren der Zunge sind von einer 
Schicht Ringmuskulatur, welche die Rolle der Konstriktoren spielt, umgeben. 
Diese Muskulatur besteht aus einem Mittelringe und zwei Seitenringen (Abb. 
20). Uber diesem System liegen der Af. iransversalis und der M. longitudi- 
naiis, der in den hinteren Teilen der Zunge fehlt. Ein solecher Bautypus ist 
allen von mir untersuchten Embryonen der Eidechsen eigen, doch im Laufe 


der Entwicklung des Embryos erscheinen in demselben die Besonderheiten 
der Zunge des erwachsenen Geckos. Diese Veranderungen betreffen gewohn- 


lich nur den vorderen Teil der Zunge. 


4. Die Zunge der Anguide. 


Bei ausgewachsenen fusslosen Eidechsen wird der vordere Teil der Zunge 
in den hinteren Abschnitt eingezogen und bildet die Scheide (Abb. 23), welche 
sich jedoch ausgleicht, wenn die Zunge nicht eingezogen ist. Der vordere Teil 


der Zunge ist mit einer Gabel versehen, dunner als der hintere Teil und mit 
kleinen Warzchen bedeckt. Hinter der Scheide ist die Zunge mit langen, 
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feinen, eigenartigen Papillen bedeckt. Die Scheide ist besonders stark an der 
ventralen Oberflache der Zunge entwickelt, so dass in ihrem Bereiche das 
Epithel unmittelbar aussen an der Ringmuskulatur liegt (Abb. 25). Der all- 
gemeine Bau der Zunge zeigt ahnliche Zuge mit Lacerta und Gecko. Die 
Zunge ist breiter als bei den Eidechsen, der M. longitudinalis und der 
M. transversalis sind starker entwickelt und treten weit uber die Zungen- 
retraktoren hervor. Der M. genioglossus zieht sich in der Falte der Scheide 
entlang (Abb. 25), geht aber nicht in den JV. transversalis uber wie beim 
Gecko, sondern durchkreuzt sich mit ihm. Daraus resultiert eine so enge 
Verschlingung der Muskeln, dass sie die primare unmittelbare Verbindung 
funktionell ersetzen muss. Die M.M. hyoglossi sind am Ende der Zunge in 
zwei Bindel geteilt, wie bei den Embryonen von Ascalabotes fascicularis, 
von denen jedes von seinem Muskelring umgeben ist. 


5. Die Zunge der Scincide. 


Die Zungenentwicklung des Seps chalcides unterscheidet sich nicht von 
der Entwicklung der Mauereidechse. Da mir die spaten Stadien fehlten, so 
musste ich den Mangel durch Untersuchung der Zunge eines ausgewachsenen 
Ablepharus ersetzen. Die Zunge des letzteren ist ziemlich breit und lang, vom 
Tasttypus, mit Gabel und Scheide versehen, wie bei den Anguidz, und unter- 
scheidet sich dadurch, dass es im hinteren Teile der Zunge keine Papillen gibt, 
wie bei den Blindschieichen. Als eine interessante Besonderheit in dem Bau des 
M. longitudinalis lingue erscheint die, dass das lateralste Fasernbundel dieses 
Muskels sich stark verdickt, auf die ventrale Seite des M. transversalis uber- 
geht und sich neben den M. /iyoglossus als Erganzungsretraktor legt (Abb. 
27). In dem freien Teile der Zunge wird er dinner und zieht in Form eines 
Bandes unter den Retraktoren hin, unmittelbar ausserhalb des entsprechenden 
Ringmuskels. Auf solche Weise ersetzt er den Aussenretraktor der Zunge 
der Anguidz und dient ausserdem bei der Biegung der Zungenspitze in verti- 
kaler Flache als Antagonist der Hauptmasse des M. longitudinalis lingue. 


» Die Zunge der Varanide. 


Die Zunge der Waranen ist die am besten entwickelte Zunge vom Tast- 
typus unter den Eidechsen. Sie endet mit einer langen, dunnen Gabel, ihr 
hinterer Teil ist in eine Scheide eingeschlossen. Die Zungenoberflache ist 
glatt (Abb. 28). Die Muskeln der freien Zunge (Abb. 31) sind dieselben wie 
bei Lacerta (Abb. 12). Die Zungenretraktoren sind von Ringmuskéln um- 
geben, bei denen die Medialteile besonders stark sind. Der M. transversalis 
ist nicht breiter als die Zungenretraktoren; uber ihnen liegt ein starker 
M. longitudinalis lingua. Die Zungenscheide miindet in der Tiefe des Mundes, 
unmittelbar vor der Trachea, die uber dem in der Scheide verborgenen 
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Zungenteile liegt (Abb. 28 und 29). Durch die Scheidenwand zieht der 
M. geniovaginalis, der dem Muskel derselben Bezeichnung bei Schlangen ent- 
spricht und dem M. genivglossus internus der Eidechsen. Lateral von ihm 
lauft, wie bei den Schlangen, der M. geniotrachealis, der dem M. genioglossus 
externus der Eidechsen homolog ist. Die Lage der Scheide entspricht der- 
jenigen bei den Embryonen der Schlangen (Abb. 29 und 30). 


7. Die Zunge der Agamide. 


Der Zungenbau der spaten Embryonen von Calotes jiubatus nahert sich 
mehr dem Zungenbau anderer Agamen, dem von mir untersuchten Phryno- 
cephalus und der Zunge der Gattungen Draco und Bronchoceula; auf diese 
Weise haben die Zungen der Wusten- und Baumechsen einen ganz glei- 
chen Bau. 

Die frithesten Entwicklungsstadien der Zunge bei Calotes jubatus sind 
gleich den entsprechenden Stadien bei Lacerta. In spateren Stadien erscheint 
ein Unterschied, anfangs darin, dass der Zungenwulst dicker und breiter wird ; 
darauf ricken die Zungenretraktoren an seine Rander. Im M. genioglossus 
entwickeln sich die innere und die aussere Portion; die innere ist besonders 
stark ausgebildet (Abb. 32 und 33). Im vorderen Teile der Zunge nimmt sie 
den ganzen Raum zwischen den M/.M. hyoglossi ein (Abb. 33), naher am 
mittleren Teile der Zunge endet sie und es erscheint auf dem Schnitte die 
aussere Portion, welche, wie gewohnlich, die ausseren Teile der Ringmusku- 
latur und den MM. transversalis (Abb. 34) umgibt. Die Ringmuskulatur ist 
schwacher entwickelt als bei anderen Eidechsen. 

Um das Os entoglossum gibt es antangs nur eine bindegewebige Schicht 
(Abb. 32 und 34) und erst in den spateren Stadien der Entwicklung dringen 
darin die vom M. genioglossus internus abstammenden Muskelfasern ein. 
Dieser Prozess ist bei Agamen besser zu sehen als bei anderen Echsen. Der 
Bau der Ringschicht um das Zungenbein, besonders in mittleren Stadien, 
unterscheidet sich dadurch, dass ihre Fasern nicht parallel gehen, sondern 
sich untereinander kreuzen und ein kompliziertes Netzwerk bilden. Dasselbe 
geschieht auch mit jenem Teile dieses Systems, welcher dem M. verticalis 
anderer Echsen entspricht. 

In verhaltnismassig fruhen Stadien, wenn sich die Driisen noch nicht 
entwickelt haben, erscheint eine dicke Schicht Mesenchym zwischen dem 
Epithel der Zunge und dem ™. transversalis (Abb. 33). In diese Schicht 
wachsen einerseits die Driisenanlagen, andrerseits die Fasern des M. trans- 
versalis ein. Allmahlich erhalt dieser Muskel zusammen mit den anliegenden 
Teilen der Ringmuskulatur eine facherformige Anordnung der Fasern und 
wird der auffallendste Muskel der Agamenzunge (Abb. 34). 

Ihre Zunge ist mit ausserordentlich zahlreichen und langen rohrenartigen 
Driisen versehen; sie sind als eine Anhaufung von Epithelzellen tuber dic 
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ganze Zungenflache angelegt und wachsen allmahlich in die Muskeln hinein, 
Diejenigen, die sich an der Dorsaloberflache entwickeln, dringen in den 
M. transversalis ein, jene aber, welche auf der vorderen Oberflache der Zunge 
erscheinen, dringen teils in das Bindegewebe unter der Zunge ein, teils lagern 
sie sich zwischen den Fasern der Zungenretraktoren, im Inneren der M. MM. 
annulares hyoglossi. Da die Zunge der Agamen unfahig ist vorgestreckt zu 
werden und die VM. Al. annilares hyoglossi verhaltnismassig schwach_ ent- 
wickelt sind, so sind die verhaltnismassige Verlangerung der Zunge und die 
Verleihung einer grésseren Festigkeit dem Ringkonstriktor, der um das 
Zungenbein liegt, zuzuschreiben; den M. MM. annulares hyoglossi aber muss 
die Funktion der Auspresser des Druisensekretes zugeschrieben werden. 


8 Der Bau und die Entwicklung der Schlangenzunge. 


Die Schlangen besitzen eine sehr lange und dunne, in der Scheide ver- 
borgene Zunge. Diese Scheide ist zur Mundhnohle hin geoffnet, fast bei der 
Symphyse des Unterkiefers. Das Vorderende der Zunge ist tief gespalten und 
bildet die sogenannte Gabel. Die Zunge ist mit glattem Epithel und zahlreichen 
Tastkorperchen bedeckt. Die Zungenmuskeln bestehen aus Retraktoren, deren 
Zahl verschieden ist, und der Ringmuskulatur. Bei den Colubride gibt es zwei 
Paar Retraktoren, die itbereinander liegen, und jedes von ihnen ist von der 
Ringschicht der Konstriktoren bedeckt (Abb. 44 und 45). Bei den Viperidee 
ist das obere Paar, besonders in den vorderen Abschnitten der Zunge, ver- 
ruckt liegt zu Seiten des niederen Paares und ist von einem Muskelring nicht 
umgeben. Bei Taphrometopon und Naja aus der Gruppe der Proteroglypha 
gehen die ausseren Teile der Ringmuskulatur in die bindegewebige Faszie 
uber. Die mediaien, vertikalen und horizontalen Teile aber, zwischen denen 
Muskeln und Nerven durchziehen, sind besonders stark entwickelt (Abb. 47 

In der Zunge der Boidze nahert sich der Muskelbau dem Bau desselben 
bei den Waranen. Es gibt zwei Zungenretraktoren: die 17, M. hyoglossi. Jeder 
ist von M. M. annulares hyoglossi umringt; auf ihnen liegt der M. transver- 
saiis. Die medialen Teile der M.M. annulares, welche den sogenannten 
M. verticalis lingue bilden, durchkreuzen den M. transversalis und enden 
im Epithel der Zunge; sie teilen den J/. longitudinalis in eine rechte und eine 
linke Portion (Abb. 46). Der Vergleich des Tropidonotus natrix mit der 
Vipera, der Naja und dem Evix iniliaris zeigt, dass der M. transversus 
inferior, der das obere Paar der Retraktoren von dem unteren teilt, dem 
echten M. transversalis der Eidechsen und Riesenschlangen entspricht. Das 
obere Paar der Retraktoren ist dem .V. /cngitudinalis, der bei der Ringelnatter 
mit einem eigenen Muskelring umgeben ist, zu homologisieren. Im Zusammen- 
hang mit dem Fehlen des Zungenbeines bei Schlangen gibt es in ihrer Zunge 
auch keine mittlere Ringmuskelschicht wie bei den Eidechsen. 
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Die Scheide 6ffnet sich bei Schlangen vor der Trachea, welche stark 
vortritt. In ihren Wanden ziehen sich zwei paarige Muskeln hin; am vor- 
dersten Rande der Scheide liegt der A. geniovaginalis. Er beginnt an der 
Symphyse des Unterkiefers und verbindet sich mit seinem Paare uber der 
Zunge. Vorn an der Trachea entspricht der 1/7. geniovaginalis dem M. genio- 
glossus internus andrer Reptilien. Zu den hinteren Teilen der Zungenretrak- 
toren zieht sich der W. genioglossus profundus und haftet an der Faszie, die 
die M..M. hyoglossi vor deren Eintritt in die Scheide umfasst. Dem J. genio- 
glossus externis entspricht der WM. geniotrachealis, der zusammen mit dem 
M. geniovaginalis beginnt, lateral von diesem dahinzieht und an der Trachea 
haftet (Abb. 42 und 43). 


9. Die Zungenentwicklung von Tropidonotus natrix. 


Die Zunge des Tropidonotus legt sich in Gestalt eines Wulstes am Mund- 
boden an, wie auch bei den Eidechsen, doch schon in den fruhen Stadien 
bemerkt man die starke Entwicklung der Gabel. Wenn der ganze Zungen- 
wulst offen liegt und noch keine Scheide da ist, erreicht die Trachea nur das 
Zungenbein. Die Scheide erscheint in der Form einer Furche in den vorderen 
Teilen des Zungenwulstes und verbreitet sich darauf ruck- und aufwarts, bis 
sie vor der Trachea mit der Furche der gegentiberliegenden Seite verschmilzt. 
Diese Furche beginnt sich zu vertiefen und trennt die M.M. genioglossus 
exlernus und internus von den Retraktoren und ihrer Ringmuskulatur (Abb. 
41, 42 und 43). 

Die Anlage der Muskulatur der Schlangenzunge hat dieselbe Gestalt wie 
bei den Eidechsen, wie auf Abb. 36 und 37 zu sehen ist. Es lassen sich alle 
Stadien des Uberganges der inneren und der ausseren Portion des M. genio- 
glossus des Embryos in den M. geniovaginalis und den M. geniotrachealis ver- 
folgen. Die Bildung der Ringmuskulatur des M. transversalis und des 
M. longitudinalis ist sehr schwer zu verfolgen, da sie sich schon an ihrer 
Stelle aus embryonalen Zellen differenziert und es daher schwer ist, die An- 
lagen einzelner Muskeln zu unterscheiden. Sobald in ihnen Muskelfasern 
erscheinen, so unterscheidet sich die allgemeine Konfiguration nicht sehr von 
der Struktur der Muskulatur der ausgewachsenen Zunge. Daher gelang es 
mir nicht, den Prozess der Ringbildung um das obere Paar Retraktoren zu 
beobachten, und die Homologie dieser Retraktoren mit dem M. longitudinalis 
kann durch Vergleich der Zunge der Ringelnatter mit der Zunge einer aus- 
gewachsenen Erix konstatiert werden, nach der Anordnung der Fasern des 
entwickelten Muskels und nach der Lage der Gefasse und Nerven. Der Pro- 
zess des Vorruckens der Tracheenmundung und der Scheide nach vorn erfolgt 
in verhaltnismassig spaten Entwicklungsstadien. Das zeigt, dass bei den Vor- 
fahren der Schlangen die Scheide der Waranenscheide ahnlich war. 
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THEIL. 


ALLGEMEINER 
DIE EVOLUTION DER REPTILIENZUNGE. 


Nach dieser kurzen Ubersicht der Tatsachen der Entwicklung und des 
Baues der Reptilienzunge kénnen wir einen allgemeinen Uberblick tiber die 
Evolution der Zunge der niederen Landvertebrata geben. 

Wie am Anfang der vorliegenden Arbeit gesagt wurde, haben die Fische 
und Larven der Amphibien nur eine primare muskellose Zunge, die aus dem 
Sasihyale und dem es bedeckenden Epithel besteht. Bei den Urodela erscheint 
zuerst die sekundire mit Muskulatur versehene Zunge. Nach Katuius beginnt 
ihre Ausbildung mit dem Erscheinen der Drusen, die sich in den spaten Sta- 
dien der Larvenentwicklung auf dem hufeisenformigen Bezirke des Mund- 
bodens zwischen dem Basihyale und dem Unterkiefer anlegen. An diese 
Driisen treten Muskeifasern heran, die sich vom M. geniohyoideus losgelost 
haben. Der ganze Bezirk wachst nach oben und verwachst mit der primaren 
Zunge. Die sekundare Zunge der Urodela ist eng verbunden mit dem Basi- 
hyale und bewegt sich zusammen mit diesem. 

Die Bestimmung dieses neuen Organes besteht wahrscheinlich in der 
besseren Anfeuchtung der in den Mund tretenden Speise durch die Drisen- 
ausscheidung, was gerade bei den Landtieren notwendig ist. Auf dieser Ent- 
wicklungsstufe der Zunge gibt es nur einen Muskel, den M. genioglossus. 
Ausser dem Druck auf die Driisen (energische Sekretausscheidung) hilft er 
gewiss dem Geniohyoideus das Basihyale vorwarts zu ziehen und kann dabei 
einigermassen die Form der Zunge andern (Abb. 1). 

Das Eindringen der Muskulatur und die Bildung der sekundaren Zunge 
eroffnen die Moéglichkeit fernerer Veranderungen der Zunge der Ur- 
amphibien, die damit beginnen, dass in die Zunge das vordere Ende 
des M. sternohyoideus hineinwachst und einen neuen Muskel, den M. hyo- 
glossus, bildet. Der 1M. hyoglossus ist ein Antagonist des M. genioglossus ; 
seine Bildung miisste durch das Bedurfnis einer besseren Retraktion der 
sekundaren Zunge hervergerufen sein. In Bewegung gesetzt wird die 
Zunge jetzt durch zwei Muskeln, den M. sternohyoideus und den M. genio- 
hyoideus, die auf das Zungenskelett wirken, und zwei Muskeln, den 
M. genioglossus und den M. hyoglossus, die die Muskelzunge unmittel- 
bar bewegen. Die verhaltnismassige Ausbildung dieser Muskeln kann ver- 
schieden sein. Schon in der Klasse der Amphibien sehen wir einerseits 
die bei Spelerpes mit einer Scheide versehene Zunge und andrerseits 
die vorschnellbare Zunge der Frosche. Bei den schwanzlosen Amphibien, aus- 
geschlossen Aglossa, treffen wir zwei Entwicklungsstadien der Zunge (Abb. 
2): die primitive Zunge der Discoglosside, die von Katuius bei Alytes obst. 
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untersucht wurde, und die Zunge der anderen Vertreter der Phaneroglossa, 
die als ein weiteres Entwicklungsstadium der Discoglossidenzunge zu_be- 
trachten ist. In beiden Gruppen haben wir die gleichmassige Ausbildung der 
WM. M. hyo- und genioglossi. Das ist auf einem der Arbeit KaLiivs’ entnom- 
menen und von mir etwas veranderien Schema (Abb. 2) dargestellt. Darauf 
ist gezeigt, wie man sich die Entwicklung der Froschzunge aus der pilz- 
formigen Zunge des Alytestypus vorstellen kann, wenn man annimmt, dass 
seine Zunge nach oben zu wachsen begann und sich allmahlich zuruckbog. 


Charakteristisch fur die Zunge der Phaneroglossa ist, dass die Muskeln 
der rechten und der linken Seite sich miteinander verflechten und die ganze 
Zungendicke ausfullen. Dadurch tbrigens unterscheidet sich die Amphibien- 
zunge von der Zunge der Reptilien. 

Fur die Rekonstruktion der Urform der Reptilienzunge haben die Schild- 
kroten und die Krokodile eine grosse Bedeutung. Leider ist die Entwick- 
lungsgeschichte der Krokodile unbekannt. Fur die Zunge aller Reptilien ist 
charakteristisch, dass der M. hyoglossus zum langsten und _ wichtigsten 
Zungenmuskel wird. Wahrend bei bei den Froschen die Lage des freien 
Zungenendes durch die Richtung der Fasern des M. gemioglossus bestimmt 
wird, wird bei den Reptilien das freie Zungenende von seinem phylogenetisch 
spater erscheinenden Antagonisten bestimmt. Bei den Embryonen des Emis 
haben wir das Stadium beobachtet, wenn der M. genioglossus als einziger 
Zungenmuskel erscheint und nur in verhaltnismassig spaten Stadien durch 
die Zungenretraktoren in den Hintergrund gedrangt wird. Wir finden, dass 
bei allen Squamata der M. hyoglossus in den fruhesten Stadien zum vor- 
dersten Ende des Zungenwulstes gelangt, und folglich haben wir in der 
Schildkrétenzunge die Rekapitulation einer ausserordentlich alten Zungen- 
form. Auf anderen Entwicklungsstadien der Schildkrote treffen wir eine 
solche Wechselbeziehung dieser beiden Muskel an, welche ausserordentlich 
an die erinnert, welche wir bei der Alytes finden. Dies zeigt, dass die Vor- 
fahren der Schildkrote einst ein der Zunge der schwanzlosen Amphibien 
und vielleicht auch den Vorfahren der Alytes sehr nahes Stadium durchlaufen 
haben, darauf aber die Entwicklung ihrer Zunge in einer anderen Richtung 
gegangen ist. Wie bekannt nehmen in der Amphibienzunge die M. M. genio- 
glossi die ganze Breite der Zunge ein. Bei allen Reptilien bleiben von diesen 
Muskeln nur zwei dunne Portionen an jeder Seite; die innere trifft man bei 
den Eidechsen in den meisten Fallen nur bei Embryonen. Unter der Zunge 
bleibt nur ein lockeres Bindegewebe. Es ist moglich, dass ein solcher Bau die 
Protraktion der Zunge erleichtert. 

Die aussere Portion lauft lateral von den Retraktoren, die innere medial 
von ihnen. Der aussere Muskel biegt allmahlich zur Dorsalseite der Zunge ab, 
was wahrscheinlich die festere Verbindung zwischen der Hauptmasse der 
Zunge, bestehend aus dem M. /:yoglossus und seinem Protraktor, bef6rdert. 
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Ein solches Bild haben wir bei ausgewachsenen Krokodilen und den frithen 
Embryonen aller anderen Reptilien (Abb. 3) gefunden. Dieses Biegen des 
M. genioglossus externus um den M. hyoglossus beforderte die Bildung des 
M. transversalis und der Ringmuskulatur und hatte eine ungeheure Bedeutung 
fiir die fernere Evolution der Reptilienzunge, da es die Moglichkeit der wei- 
teren Komplikation und Vervollkonnung der Zunge eroffnete. 

Es muss beachtet werden, dass der Bau der Ringmuskulatur der Schild- 
kroten sich einigermassen von dem Typus der Eidechsen, der Schlangen und 
der Hatteria unterssheidet, denn bei den ersteren nehmen an der Bildung des 
M. transversalis die Derivate des M@. genioglossus internus grossen Anteil. 
Die Muskelringe sind von unten nicht vollstandig geschlossen, was bei Ei- 
dechsen und Hatteria nicht vorkommt, und das erlaubt die Annahme, dass 
die Ringmuskulatur der Chelonia sich selbstandig entwickelt habe. Mit der 
Bildung der Ringmuskulatur in der Zunge (Abb. 3a) entwickelt sich ein 
neuer Mechanismus des Ausstreckens der Zunge, da diese Muskeln die im 
Inneren liegenden Gewebe zusammenpressten und dadurch die Zunge fester 
und langer machten. Dies vergrosserte das unmittelbare Vorrticken der Zunge, 
dank der Tatigkeit der M. M7. genioglossi und geniohyoidei, und war eine 
unentbehrliche Stufe in der weiteren Entwicklung der Zunge der Eidechsen, 
Schiangen und der Chamaleonen. In der Phylogenese der Zungen konnen wir, 
angefangen von Urodela, funf Entwicklungsstufen auszeichnen; die erste 
finden wir bei den Urodelen, aus der sich die Zunge vom Typus der 
Zunge der Discoglosside mit einem gut ausgebildeten M. hyoglossus ent- 
wickelt. Den Ubergang zu dieser zweiten Stufe finden wir bei den Embryonen 
der Schildkroten. Als Vervollkomnung der Zunge vom Typus der Alytes 
erscheint einerseits die hochspezialisierte Zunge der Frosche und der Kroten, 
mit der gleichmassigen Entwicklung ihrer Hauptmuskeln; andrerseits hat die 
Zunge der Urreptilien, die augenscheinlich ein der Zunge der Discoglos- 
side analoges Stadium durchlaufen hat, spater einen anderen Weg einge- 
schlagen. Bei ihnen hat sich namlich der M. hyoglossus starker entwickelt als 
der M. genioglossus, wobei der letztere zu den Zungenrandern gedrangt wurde 
und sich in zwei Portionen teilte, aus denen ihrerseits sich spater der J/. trans- 
versalis entwickelte. Diese Entwicklungsstufe treffen wir in den fruhen Ent- 
wicklungsstadien der Ontogenese der Schildkroten, Eidechsen, Schlangen und 
wahrscheinlich auch der Hatteria und bei den ausgewachsenen Krokodilen. 
Daher glaube ich, dass die Krokodile, ungeachtet ihrer hohen Organisation, 
einen sehr primitiven Zungenbau bewahrten, aus welchem sich einerseits die 
Schildkrétenzunge, andrerseits die Zunge der Squamata und der Hatteria ent- 
wickelt hat. Es konnte mit dem Umstande zusammenhangen, dass die Schild- 
kréten ausser dem Zungenbein noch einen unteren Rhomboidenknorpel, der 
von ratselhafter Bedeutung ist, haben. Leizterer lasst sich wahrscheinlich mit 
der vorderen unteren Kopula des Zungenbeinapparates der Anura vergleichen. 
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(Nach Kattius erscheint diese Kopula auf kurze Zeit in der Ontogenese bei 
einigen Anura, bei den ausgewachsenen ist sie aber reduziert.) 


Zur Zunge der Rhynchocephalia und der Squamata tibergehend, finden 
wir bei ihnen einen neuen komplizierten Plan des Zungenbaues, der von dem- 
jenigen der Krokodile ausgeht. Die Zunge kann lang und kurz, dick und 
dunn, mit verschiedener Entwicklung der einzelnen Muskein und Drisen 
sein, immer aber entwickelt sich bei ihr der M. /:yoglossus sehr frih und ist 
von der Ringmuskulatur umgeben. Bei Hatteria und den Eidechsen ist das 
Zungenbein mit der Zungenmuskulatur durch einen speziellen Muskelring 
verbunden. Der Zungenbau dieser Formen wird durch zwei Zungenretrak- 
toren, uber denen der M. transversalis liegt, charakterisiert. Jeder Zungen- 
retraktor ist von der Ringschicht der Konstriktoren umgeben, die mit der 
mittleren Ringschicht eng verbunden ist, die das Os entoglossum umfasst 
(Abb. 3a). Bei den Schlargen fehlen das Os extoglossum sowie die mittlere 
Muskelschicht der Konstriktoren, wahrscheinlich infolge der Reduktion. Die 
aussere Zungenform der Voriahren dieser Tiere war wahrscheinlich der 
Zungenform von Hatteria oder der Agamen nahe, d. h. die Zunge war dick, 
fleischig, mit Papillen und Drusen bedeckt und fast unfahig ausgestreckt zu 
werden. Der komplizierte Bau der Sauria gab die Moglichkeit, sich in einer 
ausserst grossen Zahl Veranderungen in der Form einzelner Muskeln und 
ihrer gegenseitigen Beziehungen zu entwickeln. Dabei veranderten sich ein- 
zelne Muskeln unabhangig von den anderen. Bei Hatteria z. B. tragt die Zunge 
viele primitive Ziige, doch gleichzeitig ist der mediale Muskelring so stark 
entwickelt, dass er eine besondere Benennung verdient, welche ihm OssAva 
gegeben hat, namlich A/7. basihyalis proprius. 

Die oben beschriebene Ausgangsform der Zunge der Hatteria und 
der Squamata hat sich itr irgendwelche Bewegungen der Zunge inner- 
halb der Mundhohle entwickelt, war aber derartig, dass die Zunge 
weiterhin die Moglichkeit erhielt, sich in verschiedenen Richtungen zu 
spezialisieren. 

Dann begann ein Teil der Eidechsen die Zunge als Fangorgan zu gebrau- 
chen, bei anderen wurde die Zunge zu einem Tastorgan. Biologisch ist ein sol- 
cher Ubergang ganz verstandlich ; die Zunge liegt im vorderen Teile der Mund- 
hohle und kommt mit der in den Mund eingefthrten Nahrung in Berthrung. 
Dadurch werden die Geschmacks- und die Gefuhlsorgane auf der Zunge kon- 
zentriert und diese wird zu einem Organe, das sogar bei der primitiven Form 
eine Reihe mannigfaltiger Funktionen erfullt. In dem Falle, wenn die Funk- 
tion vorherrschend wird, gelangt auch das ganze Organ zu einer hoheren 
Spezialisierung. Fur das Tier ist es vorteilhaft, Geschmacks- und Gefuhls- 
eindrucke zu erhalten, ehe die Nahrung im Munde ist, und dieser Umstand 
stimuliert eine Verlangerung der Zunge. Am Beispiele der Schildkrote und 
des Phrynocephalus haben wir gesehen, dass sogar das eine wenig protraktile 
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Zunge besitzende Tier diese zum Ergreifen der Nahrung verschiedener Art 
gebraucht; die Lacerta viridis penutzt ofters die Zunge zum Ablecken der 
Tautropfen oder zum Betasten der Gegenstande. 

Die grosse Anzahl der Muskeln in der Zungenform der Squamata 
ruft eine ausserordentliche Mannigfaltigkeit im Bau der Zunge einzelner 
Familien hervor. Die aussere Zungenform variiert ebenso wie die Struk- 
tur des die Zunge bedeckenden Epithels. Mitten unter dieser Vielartig- 
keit lassen sich zwei Hauptrichtungen der progressiven Evolution der 
Zunge beobachten: die erste ist die Umgestaltung der Zunge zu einem 
Greit- oder Fangorgan, welches in anderer Form sich schon frther bei 
Amphibien entwickelt hatte, und die zweite Richtung, welche gerade 
fir Reptilien charakteristisch ist und in anderen Klassen nicht ange- 
troffen wird, ist die Verwandlung der Zunge in ein Organ zum Betasten 
ausserer Gegenstande. Den hochsten Entwicklungsgrad der Greifzunge er- 
reichen die Chamaleonen. Die allerspezialisierteste Zunge der zweiten Evo- 
lutionsrichtung ist die Zunge der Schlangen. Wahrscheinlich war fir diese letz- 
teren die Entwicklung der Tastzunge besonders wichtig im Zusammenhange 
mit ihrer Fusslosigkeit, dem Kriechen auf der Erde und ihrem infolgedessen 
beschrankten Gesichtskreise. Viele Schlangen sehen schlecht und fur sie muss 
der Tastsinn besonders wichtig sein. Die Schlange streckt bestandig die Zunge 
vor und bewegt sie beim Kriechen. Gleichzeitig aber war die Entwicklung 
des Tastsinnes wahrscheinlich allen Reptilien wichtig. Ihre Haut ist mit 
Schuppen bedeckt und ihre Empfindungsfahigkeit muss daher verhaltnis- 
miassig niedrig sein. Die biologische Bedeutung der Zunge als eines Tast- 
organes erklart es, warum viele Eidechsen, sogar so bewegliche und 
schnelle wie die Waranen und die Lacertiden, eine Zunge vom Tasttypus 
besitzen. 

Als eine unbedingte Eigenschaft der Zunge, sowohl der vom Greif- als auch 
der vom Tasttypus, erscheint ihre Lange, die ihrerseits die Erscheinung der 
Scheide hervorrruft. Die Scheide gestattet der Zunge unabhangig von anderen 
Organen, z. B. der Trachea, sich zu verlangern. Dem Tiere ist es vorteilhaft, 
dass die Entfernung, welche die eingeatmete Luft in der Mundhohle durch 
nicht spezielle Atmungsorgane zurucklegt, so kurz wie moglich sei. Wenn 
die Scheide sich ausbildet, ruckt daher die Trachea weiter vor und lagert 
sich uber der Zunge, wie es am besten bei den Schlangen zu_beob- 
achten ist. Bei Eidechsen, welchen die Scheide fehlt, ist die Zunge von 
dem Schlunde durch eine tiefe Falte getrennt, die es ihr gestattet sich 
frei zu bewegen; wenn sich die Scheide entwickelt, riickt die Trachea weiter 
vor und befindet sich uber der Zunge, was am starksten bei den Schlangen 
ausgepragt ist. 

Als charakteristische Merkmale der Tastzunge erscheinen: ihre viel- 
seitige Biegsamkeit, ihre Feinheit und auch die gespaltene Spitze, welche 
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die Tastoberflache der Zunge vergrdssert ohne die Beweglichkeit zu ver- 
mindern, 

An diesen Merkmalen, die mit einem bestimmten Muskelbau oder einer 
. mehr oder minder starken Reduktion des Zungenbeines zusammenfallen, 
| konnen wir stets bestimmen, ob die gegebene Zunge zum Tasttypus gehort 
oder nicht. 

Die dem Fangen der Beute angepasste Zunge unterscheidet sich ausser 
der Scheide durch ihre verhaltnismassige Dicke und die grosse Anzahl der 
Drusen, die einen klebrigen Schleim zum Ankleben der Insekten ausscheiden. 

Die Tatigkeit der spezialisierten Zunge ist leichter zu beobachten, und wir 
stellen ohne verhaltnismassige Muhe einen Zusammenhang zwischen ihrer 
ie Tatigkeit und dem inneren Bau fest. Das ist viel schwerer beztglich einer 
wenig spezialisierten Zunge zu tun, die im Inneren der Mundhohle arbeitet, 
wie die Zunge der Agamen und der Geckonen. 


Bei vielen Eidechsen, wie den Geckonen, den Vorfahren der Anguide und 

: der Scincide, hat sich eine breite Zunge ausgestaltet, welche fahig ist sich in 
einer Vertikalebene zu biegen. Diese Erweiterung der Dorsaloberflache wird 

von einer Zerspaltung der Zungenretraktoren in mehrere Portionen begleitet. 
die in einer Horizontalflache liegen. Bei den Scincide sehen wir, dass die Ver- 
mehrung der Anzahl der Zungenretraktoren durch die Vermehrung und 

Versetzung des lateralen Bindels des M. longitudinalis verursacht wird 

(Abb. 27). Hier haben wir einen interessanten Fall von Konvergenz mit den 

Anguide und den Geckonen, der anzeigt, dass bei verschiedenen Eidechsen- 

gruppen eine breite Zunge sich unabhangig ausgebildet hat. Es scheint mir, 

dass dies eine Anpassung an besondere Nahrungsbedingungen war; vielleicht 

dient eine solche ,,Schaufel“ zum Ablecken kleiner Insekten oder Tropfen 

Wassers und moglicherweise gab diese Funktion einen biologischen Anlass 

zur Entwicklung der Tastfahigkeit der Zunge. Die Zunge wurde langer, es 

entwickelten sich Gabel und Scheide, und dann begann bei den Vorfahren 

von Pseudopus, Anguis und Ablepharus die Verminderung der Zungenbreite 

und der supplementaren Bindel der VW. /. hyoglossi. Wenn meine Deutung der 

funktionalen und phylogenetischen Beziehungen zwischen dem M. transversalis 

und dem M. genioglossus externus bei Geckonen und fusslosen Eidechsen 

richtig ist und die Zunge der Geckonen wirklich den primitiven, unmittel- 

baren Ubergang eines Muskels in den anderen behalten hat, so wurde bei den 

Familien der Lacertid# und der Ahnen der Anguidz und der Scincide dieser 

primare Zusammenhang gestort. Bei den fusslosen Eidechsen wurde dieser 
Zusammenhang sekundar hergestellt und machte die Scheidenentwicklung 

moglich. Die Phylogenese der Zunge dieser Formen zeigt an, dass sie bei 
verschiedenen Familien Ofters ihre Struktur und Funktion anderte. Die Ent- 

wicklung der Tastzunge war in den Grundztigen der Struktur bestimmten 

mechanischen Bedingungen unterworfen und verlief in verschiedenen Ei- 
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dechsenfamilien selbstandig. Kin Vergleich zwischen den Formen, die eine 
mehr oder weniger entwickelte Scheide haben, zeigt an, dass dem Scheiden- 
bau nach die Squamata in zwei Gruppen zerfailen: in der ersten Gruppe, 
d. h. bei den Schlangen und den Waranen, stammt der 1/7. geniovaginalis vom 
M. genioglossus internus ab, in der zweiten Gruppe, zu der die Chamaleonen, 
die Phrynosomen und die Anguide gehoren, stammt er vom JV. genioglossus 
externus ab. 

Es ist schwer, sich die Scheidenbildung vorzustellen, ohne dass ihr Rand 
vom M. genioglossus durchzogen ist, welcher mit dem M. transversalis eine 
gleichsam die Retraktoren der Zunge umfassende Schlinge bildet. Da bei allen 
primitiven Reptilien der M. genioglossus externus ausserhalb der Retrak- 
toren sich hinzieht, wahrend die medialen Portionen (die M.M. geniogloss 
interni) bei den meisten Formen unter den Retraktoren verlaufen, so glaube 
ich, dass die Vorfahren der Schlangen und der Waranen anfangs eine Scheide 
vom Typus der Chamaleonen erhielten ; spater aber, dank dem, dass sich bei 
ihnen die innere Portion des J. genioglossus erhalten hatte, wenn die Zunge 
in Gestalt eines schmalen Wulstes sich anzulegen begann, legten sich die 
Enden des M. genioglossus internus ausserhalb der Retraktoren in der Wand 
der sich bildenden Scheide und es erfolgte auf dem Wege der Veranderungen 
in den fruhen embryonalen Stadien (A. N. Sewertzotf, 1928) der Ersatz der 
ausseren Muskelportion durch die innere, die aussere aber wurde ihrerseits 
zu einem Tracheenprotraktor. 

Die Zunge der Waranen bietet ihrem Bau nach einen Ubergang von der 
Zunge der Eidechsen zur Zunge der primitiven Schlangen dar (Abb. 29, 31 
und 46, Varanus niloticus, Erix miliaris). Das Auftreten eines gleich ein- 
gerichteten und hochspezialisierten Organes bei zwei der Abstammung nach 
entfernten Tieren ist interessant, weil man hier sehen kann, welch bestim- 
menden Einfluss die gleiche Funktion des Organes auf seinen Bau ausubt. 
Mir erscheint es hdchstwahrscheinlich, dass bei den Waranen die Bildung 
der Tastzunge selbstandig und in der Phylogenese spater begann als bei den 
Schlangen, und die Zunge der Waranen durchlauft jetzt die Stadien, welche 
fruher die Schlangen durchlaufen haben und welche einstmals, wenn sich nur 
die Richturg ihrer Evolution nicht andert, die Nachkommen der gegenwartig 
lebenden Anguidz durchmachen werden. 

Interessant ist die Evolution des primaren Muskels der Zunge der Land- 
tiere, des M. genioglossus. Bei den Vorfahren der Reptilien nahm er den 
ganzen Raum unter den Zungenretraktoren ein, dann trennte er sich auf dem 
Stadium der Krokodilzunge in eine aussere und eine innere Portion. Bei den 
meisten Eidechsen atrophierte sich im ausgewachsenen Zustande die innere 
Portion. Bei einigen Formen, wie wir besonders deutlich bei Agamen und 
Geckonen sehen, begann aus ihrer embryonalen Anlage die Ringmuskelschicht 
um das Zungenbein herum sich zu entwickeln. Auf diese Weise wurde der 
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M. genioglossus internus als funktionierender Muskel reduziert, seine em- 
bryonale Anlage aber veranderte seine Bestimmung und begann einen anderen 
Muskel mit einer anderen Fasernrichtung und anderen Haftpunkten zu geben. 
Bei Schlangen und Waranen endlich wurde er zum Scheidenmuskel, da ihre 
Zunge sich in bestimmter Richtung zu verandern begann, als der Muskel 
noch nicht reduziert war, und dank seiner Verwandlung in den Scheiden- 
muskel wurde der MV. genioglossus aus dem Bestande der eigentlichen Zunge 
ausgeschlossen. 

Uns einer anderen Richtung der Evolution der Reptilienzunge zuwen- 
dend, namlich der Entwicklung der Schleuderzunge, die dem Insektenfang 
angepasst ist, sehen wir, dass die Zunge dieses Typus immer dicker und fester 
ist als die Tastzunge. Das Beispiel der Phrynosomen und der Chamaleonen 
zeigt, dass auch hier die Scheide sich entwickelt. Da ich die Zunge der 
Iguanide nicht untersucht habe, so kann ich schwerlich von ihrer Evolution 
-sprechen; augenscheinlich ist die Zunge der Phrynosomen unmittelbar aus 
der nicht protraktilen Zunge der Iguanen entstanden. 

Was die Zunge der Chamaleons betrifft, so sind die Resultate meiner 
Untersuchung veroffentlicht (SEWERTzZOFF, 1923). In dieser Arbeit glaube 
ich gezeigt zu haben, dass die ausserst eigenartige 
und komplizierte Chamaleonenzunge von der Zunge 
des allgemeinen Fidechsentypus abstammt und die 
zwei Zungenretraktoren —- die 17. M. hyoglossi und 
den AZ. transversalis —- und die Ringmuskulatur um 
die Retraktoren und das Zungenbein besitzt. Es ge- 
lang mir in den fruhen Stadien der Entwicklung, 
die Zungengabel zu beobachten, die in der Folgezeit 


reduziert wird. Die Rekonstruktion der Gabel von 
Abb. 48. Rekonstruktion der 
gestellt. In meiner Arbeit (1923) wurde eine ziem- Chameleo  bilineatus nach 
lich komplizierte Hypothese der Abstammung und Querschnitten — ausgefthrt, 
um die primare Gabelung 
der Evolution der Chamaleonenzunge vorgeschlagen. der embryonalen Chama- 
leonenzunge zu zeigen. Die- 
se Gabelung deutet  viel- 
tiver Zungenstruktur abstammte, aus welcher sich leicht auf die ehemalize 
Entwicklung der Tastzunye 
bei Chamaleons hin. 


vorn ist aut Abb. 48 der vorliegenden Arbeit dar- 


Ich nahm an, dass sie von einer Form mit primi- 


divergent die Tastzunge entwickelte. Weiter setzte 
ich die Etappen fest, welche die Zunge durch- 
schritt: zuerst die Etappe der primitiven Tastzunge, worauf die Anlage 
der Gabel hinweist; darauf wurde die Zunge, die an ihrer vorderen Ober- 
flache die Schleimdrusen bewahrte, gleichzeitig sowohl zum Tast- als auch 
zum Fangorgan. In der ferneren Evolution tiberwog gerade die letzte Funk- 
tion und es gestaltete sich eine der Phrynosomenzunge ahnliche Zunge. Die 
weiteren Wandlungen bestanden darin, dass das Os entoglossum, welches in 
den fruhen Entwicklungsstadien der Eidechsenzunge zwischen den Retrak- 
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toren liegt und darauf nach unten versetzt wird, bei den Chamaleons in 
embryonaler Lage zu verbleiben begann und vermittels der Retraktoren des 
Unterzungenbeines vorgestreckt wurde. Da die Greifzunge sich nicht krim- 
men soll und ihre Bewegung sich in gerader Linie vollzieht und da zur un- 
bedingten Verdickung und Verlangerung der Zunge durch die Tatigkeit der 
Konstriktoren es gleichgiltig ist, ob sie auf den Muskel oder das Bindegewebe 
driicken, so erfolgte bei den Chamaleons eine partielle Reduktion des M. annu- 
laris hyoglossi, der mittlere Ring um das Zungenbein aber entwickelte sich 
progressiv. Die Vergrosserung des mittleren Ringes wurde von einer Ver- 
dickung der Bindegewebeschicht zwischen diesem Knochen und dem Ring- 
muskel begleitet. 

Das war die zweite Etappe der Entwicklung der Zunge bei den Vor- 
fahren des Chamaleons. Wahrend dieser Etappe ihrer Evolution erfolgte die 
Veranderung des Prinzips der Zungenverlangerung; statt des Vorstreckens 
der Zunge durch die ununterbrochene Tatigkeit der Protraktoren des Zungen- 
skeletts wurde sie durch einen heftigen Stoss vorgeschleudert. Anstatt ihn 
zu verengern begann die Anspannung der Ringschicht um das Zungenbein 
den Kanal der Bursa mucosa zu erweitern, gleichzeitig mit der Verlangerung 
der Zunge dank der Pressung des Muskels selbst. Auf solche Weise wurden 
ungeheure Veranderungen in der Zungentatigkeit durch stufenartige, verhalt- 
nismassig geringe und allmahliche Veranderungen der Muskulatur erreicht. 
Schon in diesen spaten Stadien der Phylogenese bildete sich durch Ver- 
langerung des hinteren Teiles der Zunge der hintere in Falten gelegte Teil 
derselben. Es veranderte sich die Richtung der Fasern des M. accelerator 
und es entwickelten sich Anpassungen zur Bildung der schleimigen Ein- 
senkung aut der vorderen Zungenoberflache. Diesen letzteren Veranderungen 
der Zunge entsprach der Ubergang der Vorfahren der Chamaleons von dem 
Aufenthalte auf der Erde zum Aufenthalte auf den dunnen Zweigen der 
Baume. So stelle ich mir die Evolution der Zunge der Vermilinguia vor. 

Schon nach Ver6ffentlichung dieser Arbeit, wahrend der Untersuchung 
der Agamenzunge, bemerkte ich einige ahnliche Zuge in der Zunge dieser 
Eidechsengruppe mit der von mir vermuteten hypothetischen Zungenform 
der Vorfahren der Chamialeons. Eine Ahnlichkeit ausserte sich auch in der 
ausseren Form der fruhen Anlagen des Zungenwulstes und der Zungen- 
drisenanlagen und in der Lage des Zungenbeines und den Muskelanlagen. 

Bei der Beschreibung der Zungenentwicklung von Calotes haben wir 
gesehen, dass die Zungenretraktoren bei Agamen verhaltnismassig schwacher 
als bei anderen Eidechsen sind. Die Ringmuskulatur der M.M. annulares 
hyoglossi ist schwach entwickelt und sie sind an den Zungenrand gerickt. 
Um das Zungenbein entwickelt sich eine dicke Schicht Bindegewebe, die an 
die Anlage von Bursa mucosa des Chamaleons erinnert, und endlich ist die 
Richtung der Fasern des mittleren Muskelringes von Calotes nicht konzen- 
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trisch wie bei anderen Eidechsen, sondern die Fasern verflechten sich unter- 
einander und in den frithen Stadien ist zu sehen, dass einige von ihnen von 
der inneren zur ausseren Ringschicht ubergehen, was an die Struktur des 
M. accelerator des Chamileons erinnert. Andrerseits erlauben die ausser- 
ordentliche Drisenentwicklung der Agamen, der Bau des M. transversalis 
und der ganzen Ringmuskulatur, das spate Auftreten des mittleren Ringes, 
die Entwicklung des M. genioglossus internus nur die Struktur der Zungen- 
driisen eines ausgewachsenen Tieres nicht, die Chamaleonenzunge von der 
Zunge der Vertreter dieser Familie abzuleiten. Ausserdem konnte ich in der 
Zunge der ausgewachsenen Phrynocephalen und an den Embryonen von 
Calotes nicht die Spur einer Gabelung finden, wenngleich etwas von der Art 
einer Senkung in der Zunge von Stellion zu bemerken ist. Dieser Unterschied 
gestattet es nicht, die Abstammung der Chamaleonenzunge von der Agamen- 
zunge anzunehmen, sondern weist darauf hin, dass alle diese Formen von ge- 
meinsamen Vorfahren abstammen konnten. Solche Zige wie die Lage der Re- 
traktoren und die erste Erscheinung der Bursa mucosa sowie die Struktur des 
M. annularis ossis entoglossi weisen vielleicht darauf hin, dass von allen Ei- 
dechsen die Chamaleons den Agamen am nachsten stehen und dass das Auf- 
treten dieser Strukturziige der Chamaleons den weiter entfernten Vorfahren 
zugeschrieben werden muss, als ich anfangs annahm. Andrerseits weist das 
Auftreten der Gabel in frithen Entwicklungsstadien auf einen komplizierteren 
Weg der Evolution ihrer Schleuderzunge hin, als wir es fur die Zunge des 
Phrynosoma cornutum aus der Zunge der Iguanen annehmen. 

Nach all diesen Erwagungen scheint es mir, dass die Entwicklungs- 
geschichte der Zunge der Chamaleors und der Agamen Cores Ansicht besta- 
tigen (Cope, 1898), der ebenfalls Rhiptoglossa oder Vermilinguia von Pachi- 
glossa oder Crassilinguia ableitet. 

Wir haben, soweit es das Material erlaubte, die Evolution der Reptilien- 
zunge verfolgt. Wir sehen, dass die Evolution der Zunge sehr folgerichtig 
verlief. Veranderungen fanden stets als Anpassungen an die Bedingungen des 
Milieus statt, wobei jeder Teil unabhangig von den anderen sich veranderte. 
Da verschiedene Familien ein und dieselben Stadien unabhangig voneinander 
durchmachten, so erscheint die ihnliche Struktur nicht immer als ein Merk- 
mal der gemeinsamen Abstammung, was die von uns mehrmals erwahnten 
Beispiele des Parallelismus und der Konvergenz beweisen. 

In der ganzen Geschichte der Zunge der Landvertebrata lassen sich einige 
Hauptetappen der Entwicklung feststellen; solche sind: Die Zunge der 
Perennibranchyata und der Salmandride, die Zunge der ungeschwanzten 
Batrachier, die Zunge der Krokodile, sowie die Zunge der ubrigen Reptilien 
mit den minder wichtigen Veranderungen des Baues. Nach der Entwicklung 
der ftir jede Etappe charakteristischen Zunge erscheint eine Reihe kleinerer 
Variationen, welche wir hauptsachlich an Eidechsen und Schlangen verfolgt 
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haben. Diese Variationen fihren zur Bildung vollkommener spezialisierter 
Typen, unter denen wir zwei [-volutionsrichtungen andeuten konnen; die eine 
fihrt zur Entwicklung der Tastzunge, die andere zur Entwicklung der 
Schleuderzunge. In jeder Richtung kann man die wichtigsten Etappen der 
Vara- 
nide-—Boide—Colubridz und die Reihen mit einer verschiedenen, aber gleich 


progressiven Evolution feststellen, z. B. die Formenreihe: Lacertidz 


vollkommen funktionierenden Zunge, z. B. Scincide und Anguidz oder die 
Familien Viperidz, Colubride und Elapine. 


DIE EVOLUTION DER ZUNGE UND DIE PHYLOGENESE DER 
REPTILIEN. 


Obgleich die Entwicklungsgeschichte der Keptilienzunge von uns nicht 
genigend verfolgt worden ist, sowohl vom Gesichtspunkte der Anzahl der 
Vertreter einzelner Reptiliengruppen als auch vom Gesichtspunkte der Voll- 
standigkeit der Erforschung des Organes selbst, erscheint es uns moglich und 
interessant, die Ergebnisse unserer Forschung mit den Angaben der Pala- 
ontologie und der Systematik der von uns untersuchten Tiergruppen zusam- 
menzustellen. Dazu habe ich eine Tabelle des Stammbaumes der Landverte- 
brata zusammengestellt. Dieser Tabelle habe ich den Stammbaum von 
WILLIsTON (1913) zugrunde gelegt, dessen Tabelle ich vereinfacht habe, 
indem ich die Mehrzahl der iossilen Formen ausgelassen habe. Die 
Phylogenese nach WiLtiston ist auf Tab. I durch eine ununterbrochene 
Linie bezeichnet. Die Phylogenese der Zunge der Amphibien und der 
Reptilien ist durch eine Punktierlinie bezeichnet. Die Formen, die eine 
spezialisierte Zunge haben, und der Grad ihrer Spezialisierung sind mit den 
Indexen 7T1,2,3,4 (Tastzunge) oder Gri, 2,3,4 (Greifzunge) auf der Tab. IT 
angetuhrt. Da Wutiiston keine Systematik der lebenden Reptilien und 
Amphibien gibt, so nahm ich fur die Klassifikation der Eidechsenfamilien 
und der Schlangen das Schema von BoULENGER und Gapow aus Cambridge 
Natural History 1901 mit einigen Veranderungen an. In der Einteilung der 
Anura folgte ich STEINIGER (1907). 

Wie aus der Tabelle zu ersehen ist, fallt die Punktierlinie, welche die 
Phylogenese der Zunge symbolisiert, mit der Grundeinteilung der Landtiere 
nicht zusammen. Die Ursache dazu ist in dem Umstande zu suchen, dass die 
Phylogenese nach WiILListon auf den Ergebnissen der Palaontologie auf- 
gebaut ist und eine grossere Anzahi Formen umfasst. 

Viele Ordnungen und sogar Unterklassen, wie Zwischenglieder unter den 
gegenwartig lebenden Tieren sind, sind ausgestorben, so dass die Verwandt- 
schaftslinien der lebenden Tiere schematischer gefthrt werden mussen, wenn 
man die Phylogenese auf Grund der Baues der weichen Organe der gegen- 
wartigen Formen aufzubauen sucht. Infolge dieses Umstandes war ich ge- 
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notigt, die Phylogenes der Amphibien und der Reptilien nach der Struktur 
ihrer Zunge viel schematischer als es WILLISTON getan hat darzustellen. Un- 
geachtet dieses Umstandes sehen wir, dass das Zusammentreffen beider Linien 
ein ziemlich befriedigendes ist. Wir konnen sogar annehmen, dass die Zungen- 
struktur der Cotilosauria eine mittlere Stelle zwischen den niederen Anura 
und den niederen Reptilien einnimmt. Andrerseits, wenn die Zunge urspring- 
lich ein Organ fir die Sekretausscheidung zum Anfeuchten der Nahrung 
bei den Kriechtieren war, so kénnen wir sein Fehlen bei solchen Formen 
wie Zatrachis annehmen, bei denen zwischen den Knochen des Gaumens eine 
Druse vorausgesetzt wird, deren Sekret in die Mundhohle floss und wahr- 
scheinlich funktionell die Zungendrusen ersetzte. 

3ei der Betrachtung der Tabellen sehen wir, dass schon in der Klasse 
der Amphibien die drusige Zunge zu einem Fangorgan wurde. Unter den 
Reptilien gibt es Formen mit derselben Bestimmung der Zunge, die jedoch 
nach einem anderen Prinzip gebaut ist. Ausserdem verwendete die Mehrzahl 
der Eidechsen dieses Organ zu ganz neuem Gebrauch, da es zu einem Tast- 
organ wurde. 

Nach Kacttus treffen wir die ersten Entwicklungsstadien der Zunge 
unter den gegenwartigen Tieren bei den geschwanzten Amphibien. Von ihnen 
haben die Perennibranchiata, welche man vielleicht fiir neothenische Formen 
halten konnte, dem Zustand der Zunge der primaren Stegocephalen bewahrt. 
Eine hoher ausgebildete Zunge haben die Salamandridz, von denen in der 
Unterfamilie Desmognatine bei Spelerpes die Zunge eine solche Hohe der 
Spezialisation erreicht, dass man sie mit der Chamaleonenzunge vergleichen 
kann. Die Zunge der Anura stellt ein weiteres Entwicklungsstadium der Sala- 
manderzunge dar. Nach der respektiven Zungenentwicklung lasst sich eine 
direkte vergleichend-anatomische Reihe fteststellen, welche wahrscheinlich 
auch mit der phylogenetischen Reihe der Aglossa—Discoglossidee—Phanero- 
glossa zusammenfallt. Da sich aber annehmen lasst, dass das Fehlen der 
Zunge bei der ersten Unterordnung (Aglossa) sich durch eine sekundare 
Reduktion erklaren lasst, so leite ich die Zunge der Discoglosside unmittelbar 
von derjenigen der Salamandridz ab. In der Unterordnung der Phaneroglossa 
hat sich die Zunge zu einem eigenartigen und sehr vollkommenen Organe 
zum Insektenfange ausgestaltet. Unzweifelhaft konnte sich die Froschzunge 
nur bei kleineren insektenfressenden Tieren ausbilden, bei Formen aber, die 
sich von grosserer Beute nahrten, musste eine Zunge anderer Struktur, die 
naher der Zunge der Discoglosside oder der Salamandridz ist, ausgebildet 
werden. 

Da wir in der Schildkrétenzunge Stadien finden, die an die Froschzunge 
erinnern, so habe ich auch die Entwicklungslinie der Reptilienzunge tiber die 
ungeschwanzten Amphibien gefuhrt. Die primitivste Zunge unter den Rep- 
tilien besitzen die Krokodile, wahrend die Schildkroten im ausgewachsenen 
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Zustande eine auf verhaltnismassig hoherer Stufe stehende Zunge besitzen und 
einen besonderen Zweig bilden, was mit den Ansichten der Palaontologen 
iiber ihre Evolution ubereinstimmt (Tab. II). Die Krokodile haben augen- 
scheinlich die sehr primitive Zungenstruktur gerade jenes Typus bewahrt, 
aus welchem sich die Zunge der Hatteria und der Eidechsen entwickelt hat 
und von welchem friiher die Schildkrétenzunge abgewichen ist. Es ist modg- 
lich, dass, wenn die Entwicklungsgeschichte ihrer Zunge bekannt ware, wir 
auch hier Entwicklungsstadien tinden konnten, die der Amphibienzunge ahn- 
lich waren. Die Zunge der Hatteria steht ihrer Struktur nach der Eidechsen- 
zunge durch eine ganze Reihe Merkmale nahe, so dass nach der Struktur 
der Zunge auch Squamata und Rhynchocephalia sich in eine Gruppe der 
Tocosauria vereinigen lassen, wie es BROILI (1923) in den letzten Ausgaben 
von ZittELs Palaontologie macht. 

Wenn wir uns der Zunge der Eidechsen und der Schlangen, meistens 
Tieren geringerer Grosse, zuwenden, begegnen wir wieder Formen, welche 
eine dem Insektenfange angepasste Zunge haben; zu gleicher Zeit aber wird 
bei den meisten Formen die Zunge zum Tastorgan. Diese Reihe von An- 
passungen der Zunge wurde bei ihren Vorfahren durch die Entwicklung des 
M. transversalis, der schon bei den Krokodilen angelegt ist und durch die 
Entwicklung der Ringmuskulatur, welche wir schon bei Hatteria finden, vor- 
bereitet. Mit der Erscheinung der Ringmuskulatur ist die Moglichkeit der 
Verlangerung der eigentlichen Muskelzunge gegeben. Bei einigen Familien hat 
sich eine kurze nicht protraktile Zunge erhalten, bei anderen ist sie sehr ver- 


langert. Wie Tab. I zeigt, fallen die Linien der verwandtschaftlichen Be- 
ziehungen der Familien der Eidechsen und der Schlangen der Struktur und 
der Entwicklung der Zunge gemiss nicht vollstandig mit Gapows Vorstel- 
lungen zusammen. Es scheint mir, dass die Zunge der Iguanen ebenso wie 
die Zunge der Agamidz nicht von der spezialisierten Zunge der Anguide 
abgeleitet werden kann. Daher leite ich sie in Gestalt zweier Parallelzweige 
vom allgemeinen Stamme der Eidechsen ab, was sich den Ansichten Cores 


nahert. 

Mit der Ansicht Gapows uber die Stelle der Chamaleons im System bin 
ich auch nicht einverstanden. Nach Gapow zerfallen die Eidechsen in die 
drei Gruppen der Geckonen, der Chamaleons und der echten Eidechsen. Nach 
der Struktur der Zunge zu urteilen stehen die Chamaleons den Agamen am 
nachsten, und das spricht fur die Erhaltung der Gruppe Pachiglossa (Core). 

Da die Geckonen fiir die primitivste Unterordnung gelten, habe ich sie 
als erste vom allgemeinen Stamme abgeleitet, was durch die Angaben unserer 
Forschung bestatigt wird. Etwas oberhalb ihrer Abzweigung fuhre ich die 
Linie der Chamaleons, welche nach Gapow die zweite Gruppe der Eidechsen 
bilden; doch wie oben dargelegt, nahert sich ihre Zunge der Agamenzunge, 
wie es auch sein muss, wenn wir Cores Ansicht annehmen, der sie der Gruppe 
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der Pachyglossa zuweist. Natiirlich haben die Agamen schon nach der Abtren- 
nung der Chamaleons ihren eigenartigen Weg, der mit einer ausserordent- 
lichen Driisenentwicklung verbunden ist, zurtwckgelegt, so dass man die Cha- 
maleons nur von den primitiven Vorfahren der Agamen ableiten kann. Wenn 
die Chamaleons wirklich der Gruppe der Pachiglossa angeh6ren, zu welcher 
ebenfalls die Agamidz gehoren, so aussert sich dies darin, dass unter den 
palaarktischen Eidechsen die dem Insektenfang angepasste Schleuderzunge 
sich nur in dieser Gruppe ausbildet. Die Zungenstruktur der Iguanen ist uns 
nicht genigend bekannt, um uber ihre Phylogenese urteilen zu kénnen. Wir 
mussen uns damit begniigen, dass wir durch eine Punktierlinie die Schleuder- 
zunge der Piirynosoma cornutum, welche zu dieser Familie gehort, bezeich- 
nen; weiter aber fuhren wir die phyicgenetische Linie ihrer Zunge nicht. 


Die Tendenz der Zungenentwicklung anderer Eidechsenformen ist auf 
die Entwicklung der Tastzunge gerichtet. Am hochsten ist die Tastzunge bei 
den Waranen und den Schlangen entwickelt. Die verschiedenen Gruppen der 
Eidechsen kénnen wir in eine Reihe nach dem Grade der Vollkommenheit 
der Tastzunge ordnen, namlich: nach der relativen Lange der Zunge und der 
damit verbundenen Fahigkeit des Tieres sie weit vorzustrecken, nach der 
Gabelung, nach der starkeren oder geringeren Entwicklung der Scheide und 
nach einer solchen Muskelstruktur, welche es gestattet, die Zunge unabhangig 
von der Tatigkeit der Muskelprotraktoren des Zungenskeletts vorzustrecken. 
Ein negatives Merkmal bildet die Reduktion der Drusen, die eine primitivere 
Zunge bedecken. Die Zunge der Lacertide« liegt der Grundform naher als die 
Zunge anderer Eidechsen und hat keine Scheide. Die Zunge der Anguide und 
der Scincidz ist noch viel spezialisierter als die der Lacertidz, da sich bei ihnen 
die Scheide zu entwickeln beginnt. Der Bau der Zunge der Anguidz zeigt, dass 
die Zunge ihrer Vorfahren eine andere Bestimmung hatte, die wahrscheinlich 
der der Geckonen analog war. Moglicherweise hat die Veranderung der Evo- 
lutionsrichtung im Zusammenhang mit der Reduktion der Extremitaten zu 
der Entwicklung der Tastzunge gefthrt. Dieser Veranderung der Richtung 
entspricht auf der Tabelle die Biegung der phylogenetischen Linie der 
Anguide. Nach der Struktur der Zungenretraktoren bildet die Zunge der 
Anguidz den Ubergang zwischen Eidechsen und Geckonen, doch mir scheint, 
dass hier nicht ein genetischer Zusammenhang, sondern ein Fall von Paral- 
lelismus vorliegt, denn wenn sie von den mit den Geckonen gemeinsamen 
Vorfahren ererbt ware, so mussten wir auch bei anderen Familien dieselbe 
Zerspaltung der M.M. hyoglossi finden, was aber nicht der Fall ist. 


Bei den Scincide finden wir einen unzweifelhaften Fall von Konvergenz. 


Im Zusammenhange mit der ehemaligen Verbreiterung der Zunge bilden sich 
die Seitenretraktoren der Zunge von Ablepharus aus der lateralen Partie des 
M. longitudinalis lingue. Die Vermehrung der Zungenretraktoren, die als 
Zeugnis der ehemaligen Verbreiterung der Zunge dient, und die weiter fol- 
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gende Ausbildung der Scheide (Merkmal der Tastzunge) weist bei den 
Scincide und den Anguide auf mindestens zwei Veranderungen der bio- 
logischen Bedingungen der Phylogenese dieser Familien hin und es ware 
interessant, an anderen Systemen der Organe die entsprechenden Verande- 
rungen zu entdecken. 

Die Struktur der Amphibnenzunge ist mir vollstandig unbekannt ge- 
blieben, und daher gehen wir zur Waranenzunge uber. Cope leitet diese 
Familie von den Diploglossa ab. Die Waranen gehoren zu den Eidechsen- 
familien, bei denen sich eine Tastzunge entwickelt hat. Die Entwicklung der 
Zunge ist unbekannt, doch vergleichend-anatomisch bildet sie einen unmittel- 
baren Ubergang zu der Zunge der Schlangen. Da bei den Waranen beide 
Partien des J. genioglossus sich erhalten haben, was ein primitives Merkmal 
ist, so muss ich die phylogenetische Linie vom allgemeinen Stamme der Ei- 
dechsen zwischen der der Geckonen und der Schlangen abzweigen. Oben habe 
ich darauf hingewiesen, dass bei den Waranen dem Schlangentypus der Zunge 
einige andere Eigentumlichkeiten entsprechen; nichtsdestoweniger ist die 
Zunge der Waranen und der Schlangen als eine Parallelerscheinung zu be- 
trachten. 

Zu den Schlangen wubergehend, bleibt uns folgendes zu sagen: Nach 
BoULENGER erscheinen als die primitivsten Schlangen die Boidz, von denen 
einerseits die Typhlopide, andrerseits die Glauconiide und die Colubride 
aglypha abstammen. Von diesen entsprangen ihrerseits die Opistoglypha, zu 
welchen die Viperide mit zwei Unterfamilien und die Proteroglypha gehoren. 
}ei den anderen Abzweigungen der Schlangen verweilen wir nicht, da ihre 
Zungenstruktur unbekannt ist. Ich kenne teils aus der Literatur, teils aus 
personlichen Beobachtungen die Zunge der gemeinen Ringelnatter, der Kobra, 
des Taphrometopon, der Kreuzotter und der Klapperschlange. Die Zunge 
dieser Formen unterscheidet sich durch den Bau der Ringmuskulatur, und 
die Ausgangsform ihrer Zunge war vom Typus der Boidenzunge, da nach 
der Struktur dieser Muskeln die Vertreter aller dieser Familien unmittelbar 
den Boiden fithren, als ob sie alle unmittelbar von ihnen abstammen, nicht 
aber durch die Vermittlung der Colubride aglyplia. 

Solchergestalt ist unsere Vorstellung nach die phylogenetische Entwick- 
lung der Zunge in den Klassen der Amphibien und der Reptilien. Die 
Schlangenzunge ist auf der von den Boidz erreichten Stufe nicht stehen 
geblieben, sondern hat eine Reihe Wandlungen durchgemacht, die im_all- 
gemeinen ihre Organisation nicht tbersteigen und in einzelnen Familien ge- 
wisse Veranderungen bieten. Diese Veranderungefi bestehen hauptsachlich 
darin, dass verschiedene Schichten der Ringmuskulatur nicht gleich stark 
entwickelt sind und in einigen Teilen durch Faszien ersetzt werden, an 
welchen die ubriggebliebenen Teile der Ringmuskulatur haften. 

Wenn wir die Struktur der Zunge der Reptilien in der Richtung von 
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den hochsten Typen zu den primitivsten betrachten werden, so bemerken wir 
die ausserordentlich folgerichtige Vereinfachung der Struktur. Von den nie- 
deren Formen zu den hoheren steigend, bemerken wir eine grosse Anzahl von 


Variationen der Ausgangsform: die divergente Evolution, wobei einige Reihen 
eine gleichsam zeitweilige Abweichung von dem Hauptwege zeigen, worauf 
dann die Ruckkehr zu ihm wieder eintritt (Anguide und andere). 

In jedem Falle, wenn wir die Zunge als Beispiel einer Anpassung des 
Tieres an das Milieu nehmen, sehen wir, dass solche Anpassungen im Ver- 
laufe der ganzen Geschichte der Vorfahren des gegebenen Tieres erscheinen 
und sich im engsten Zusammenhange mit dem Milieu, in dem es lebt, ent- 
wickeln, und die Hohe dieser oder jener Anpassung steht im engsten Zu- 
sammenhange mit der Entwicklung jener oder anderer Eigenschaften seiner 
ganzen Organisation. So ist die Zunge des Chamaleons koordiniert mit der 
geringen Beweglichkeit des Tieres im Zusammenhange mit dem Leben auf 
diinnen Zweigen; bei den Schlangen ist mit dem Kriechen auf dem Bauche und 
infolgedessen mit einem begrenzten Gesichtskreis die Entwicklung der Tast- 
zunge verbunden. Auf diese Weise erfolgt jede Veranderung des Baues eines 
gewissen Organes allmahlich und zur Befriedigung der nur unbedeutend 
verainderten biologischen Bedtrfnisse, welche, obwohl schlechter, auch bei 
der friiheren Organisation ausgefiithrt werden konnten. Dank der Ansamm- 
lung solcher aufeinander folgender Veranderungen erscheinen mit der Zeit 
Typen mit einer Struktur des Organs, die weder der Struktur der Organe 
der Vorfahren, noch ihrer gegenwartig lebenden Verwandten ahnlich ist. 
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BEZEICHNUNG DER ABBILDUNGEN. 


Al, Arteria lingualis. mke, M. ceratohyoideus externus. 

Bh, Basihyale. ml, M., longitudinalis. 

C1, Co, Cs, cornua hyoidea 1, 2, 3. mmy, M. mylohyoideus. 

Pr, Pharynx. mn, Mandibula. 

dr, Dorsum lingue. mpl, Halsmuskeln. 

E, Epithel. mrl, M. retractor lateralis. 

Fs, Faszie. mrt, M. retractor trachea. 

S/1, Schleimhaut der Zunge. mtr, M. transversalis. 

gl, Drisen. mvt, M. verticalis. 

gs, Sublingaldriise. msth, M. sternohyoideus. 

Kr, Krypten der Zunge. N. XII, Nervus hypoglossus. i 
Mah, M.M. annulares hyoglossi. oe, Os entoglossum. ie 
mao, M. annulares ossis entoglossi. p, Gaumen. 

mbhp, M. basihyalis proprius. Tr, Trachea. 

mhg, M. hyoglossus, Rk, Cartilago rhomboidalis. 

mgh, M. geniohyoideus. vn, Zungenscheide. 

mgg, M. genioglossus. v, Querwulst der Embryonalzunge. 

mgge, M. genioglossus externus. ve, Lateralwulst der Geckonenzunge. 

mggi, M. genioglossus internus. zs, Zunge. 


Mgogp, M. genioglossus profundus. Zg, Zungengabel. 


ERKLARUNG DER TABELLEN. 


Tabeile 1. Illustriert die phylogenetische Entwicklung der Zunge bei Reptilien und 
Amphibien. 

Die schwarze Linie bezeichnet die phylogenetischen Beziehungen der Formen nach 
WILLISTON (1917); sein Stammbaum ist vereinfacht, da viele fossile Formen ausgelassen 
sind. Die verwandtschaftlichen Beziehungen der Ordnung der Anura sind nach STEI- 
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NIGER (1907), die Anordnung der Familien und Unterordnungen der Schlangen und 
Eidechsen nach Gapow (1901) durchgefithrt. Die Gruppe der Perennibranchiata ist 
beibehalten, da Kattius ihre Zunge beschrieben hat (andere Befunde itber die Zungen- 
struktur der niederen Urodela gibt es nicht). Die unterbrochene Linie stellt die phylo- 
genetische Entwicklung der Zunge dar, die graphisch nicht ganz genau ausgedruckt 
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Tabelle 1. 


werden konnte, da man mit den Linien der Phylogenese WILLIsTONs zu rechnen hatte. 
Da die Reptilienzunge alle Stadien der unge der primitiven Anurat durchschritten hat, 
welche ihrerseits eine weitere Entwicklungsstufe der Salamanderzunge darbieten, habe 
ich die Linie der Schildkrétenzunge vor der Linie der Entwicklung der Krokodilzunge 


abgezweigt. 


1 Das bedeutet selbstverstandlich nicht, dass die Reptilien von Anuren abstammen. 
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Tabelle 2. Darstellung der Zungenentwicklung der Reptilien und der Amphibien 
und folglich die gegenseitigen Beziehungen der Familien und Ordnungen, wie sie sich 
auf Grund der Struktur und der Entwicklung der Zunge aussern. 

II, 11], IV, V, Etappen, die auf die Formen hinweisen, bei denen wesentliche 
Vervollkomnungen der Zunge vor sich gegangen sind, welche die Moglichkeit der Er- 
scheinung von Variationen auf Grund der erreichten Entwicklung der Zunge bedingen. 
Teilweise fallen sie mit der systematischen Einteilung der Amphibien und der Reptilien 


zusammen. 
Die spezialisierte Zunge, die der Erbeutung der Insekten angepasst ist, ist durch 
den Index Gr (Greifzunge), die Tastzunge mit dem Index T bezeichnet. 


tlopinaels Crofalinae 


acertidaes1 Vperidaels 


Chameleontes 


Anguidoe Te 

Agari dae Colubridae aglypha Ts VOL. 
BordoeTa : 1 

tormen bei denen die Tastzunge 

---~ “sich phylogenelisch spat entwickelt hat 192° 


Varanidoe 73 
?Teyidoe T3 


Che/onia 
AnuraPhaneroglossa 
4 


Desmognathinaé gf4 


____- Anura Liscoglossidae 


Perennibranchiata 


Tabelle 2. 


Der Grad der Spezialisation wird durch die Nummern 1—5 ausgedriickt. Die Ent- 
wicklungslinie der Tastzunge, die tiber Tejid@, Varanide zu Boide fihrt, entspricht freilich 
nicht den verwandtschaftlichen Zusammenhangen dieser Formen, bietet aber eine allmah- 
liche Entwicklungsreihe der Zunge des Tasttypus dar, der sich wahrscheinlich in diesen 
Gruppen unabhangig entwickelt hat. Sowohl die Tejid@ als auch die Iguanide@ stehen 
in Frage, da ihre Zungenstruktur nicht geniigend erforscht ist. Die Chamaleonen stehen 
den Agamen am nachsten, die ihrerseits eine ausserst spezialisierte Form der Zungen- 
struktur dank der Driisenentwicklung haben. Andrerseits stehen die tbrigen bekannten 
Eidechsen und sogar die Schlangen einander naher und zwischen den Schlangen und 
den Eidechsen gibt es Ubergange. Daher entschliesse ich mich, der Zungenstruktur 
nach die Agamen und die Chamaleons niedriger als die Schlangen zu stellen, obgleich 
sowohl die Schlangen als auch die Waranen jin veranderter Gestalt den M. genioglossus 
internus, der ihnen und den Krokodilen gemeinsam ist, bewahrt haben, wahrend die 
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Chamialeons, die Agamen und andere Eidechsen ihn verloren haben. Die Geckonen 
miussen ihrer Zungenstruktur nach von den sehr primitiven Eidechsen abgeteilt werden, 
die Familie der Anguide aber kann man nach der Struktur der Zungenretraktoren 
von der Geckonenzunge entspringen lassen, obgleich mir die Annahme, dass sie 
diese Zungenstruktur unabhangig erworben hatten, mehr Wahrscheinlichkeit zu_be- 
sitzen scheint. Die Knickung in der die Phylogenese ihrer Zunge darstellenden Linie 
symbolisiert die Veranderung ihrer Evolution in der Richtung der Tastzunge. Dasselbe 
gilt auch von der Familie der Scincide, die mir der Zungenstruktur nach biologisch 
als Parallelzweig der fusslosen Eidechsen am gemeinsamen Stamme der Lacertiden 
erscheint. Die Beziehungen der Zunge der einzelnen Schlangengruppen, angefangen mit 
Boide, stelle ich mir vor, wie auf der Tabelle dargestellt ist. 

Ein Vergleich der ersten und der zweiten Tabelle zeigt, wie weit man die Struktur 
und die Entwicklung eines Organes zum Aufbau der Phylogenese der Tiere benutzen 
kann; in manchen Fallen ist dieses Verfahren zuverlassig und fallt mit den allgemeinen 
Vorstellungen von den gegenseitigen Beziehungen der Gruppen zusammen und erklart 
uns diese. In anderen Fallen kann es zu vollstandig irrtumlichen Schlussen fthren. 
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I. ZUR VERGLEICHENDEN ANATOMIE DES BRUSTSCHULTER- 
APPARATES DER REPTILIEN. 


Schultergurtel und Brustbein der Wirbeltiere stehen in enger topogra- 
phischer und funktioneller Beziehung. Dadurch wird die Entwicklung der 
fraglichen Elemente weitgehend beeintlusst, und es entsteht anderseits die 
Notwendigkeit, den Sternalapparat und den Zonalapparat nicht anders als 
im Zusammenhang zu betrachten. 

Das vergleichend-anatomische Studium des Brustschulterapparates der 
Wirbeltiere beginnt mit den ,,Vorlesungen uber vergleichende Anatomie von 
G. CuvieR (1809). Darin werden dem Schultergurtel der Reptilien im all- 
gemeinen nur zwei Skelettstiicke zugeschrieben, ein dorsales, das Schulter- 
blatt, welches CuvIER ,,scapula“ s. ,,omoplata‘‘ nennt, und ein ventrales, das 
Schlusselbein, welches er als ,,clavicula‘’ bezeichnet. Beide beteiligen sich an 
der Bildung der Gelenkpfanne fur den Humerus. Der heute allgemein als 
Clavicula erkannte Deckknochen wird nicht erwahnt. Von den Cheloniern 
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wird speziell berichtet, dass ihr Gtirtel aus drei Stucken bestehe: einem dor- 
salen und zwei ventralen. Das dorsale nennt Cuvier ,,clavicula“, wahrend 
er das anteroventrale Element als Homologon der ,,furcula“ der Vogel auf- 
fasst, das posteroventrale als ,,scapula‘‘. Die aussere Ahnlichkeit mit einer 
Saugerscapula und die Muskulaturverhaltnisse veranlassten CUVIER zu dieser 
unhaltbaren Deutung. Der eigentiimliche Bau des Chelonier-Schultergurtels 
hat auch in den folgenden Zeiten zu lebhaften Diskussionen Anlass gegeben, 
in denen das anteroventrale Element die Hauptrolle spielte. 


¢ 


In den berihmten ,,Recherches sur les ossemens fossiles‘’ vom Jahre 
1824 wird das dorsale Element des Saurier-Schultergirtels von CUVIER als 
,,omoplate*, das ventrale dagegen als ,,os coracoidien bezeichnet. Die Inter- 
clavicula, welche hautfig die Bezeichnung Episternum fuhrt, ist fur CUVIER 
noch kein besonderes Skelettsttick; sie wird vielmehr als integrierender Be- 
standteil des Sternumis aufgefasst und hat in den ,,Recherches‘‘ keinen eigenen 
Namen. Dagegen wird hier zum erstenmal der dermalen Clavicula Erwahnung 
getan; CUVIER nennt sie ,,clavicule“. Fur das Epicoracoid und die Supra- 
scapula der Saurier hat er auch noch keine besonderen Bezeichnungen; er 
beschreibt sie als einen Bestandteil des os coracoidien bzw. des omoplate, der 
sich lediglich durch dauernd knorpelige Beschaffenheit oder blosse Verkal- 
kung vom Hauptteil des Skelettstickes unterscheidet. In zwei Exemplaren 
der ,,Lecons d’anatomie comparée“, deren Titelblatt die Bezeichnung ,,troi- 
sieme édition“ und die Jahrzahl 1836, das Vorwort aber den Zusatz ,,de la 
seconde édition tragt, finde ich zum erstenmal die Bezeichnungen ,,épicora- 
coidien“ und ,,sur-scapulaire*, erstere fur das Epicoracoid, letztere fir die 
Suprascapula. Das in der vergleichenden Anatomie vom Jahre 1809 als ,,clavi- 
cule“ bezeichnete dorsale Element des Chelonier-Schultergiirtels wird in den 
Recherches‘ vom Jahr 1824 als Scapula gedeutet und tragt die Bezeich- 
nung ,moplate. Das anteroventrale Skelettsttick heisst nun _,,acromion“, 
das posteroventrale ,,os coracoidien’’. An der Auffassung des dorsalen Ele- 
mentes als Scapula und des posteroventralen als Coracoid wird in der Folge- 
zeit allgemein festgehalten. 

Auch RatrKe kommt 1848 in seinen Untersuchungen ,,Ueber die Ent- 
wickelung der Schildkroten“ zum Schluss, dass das anteroventrale Fle- 
ment des Schultergurtels der Chelonier ein Acromion sei. Die enge Verbin- 
dung mit der Scapula und die Verhaltnisse wahrend der Entwicklung werden 
als Argumente dieser Auffassung herangezogen. Beziiglich des Sternums 
erwahnt RATHKE, dass nach seinen Beobachtungen das Brustbein der Sauger, 
Vogel und Batrachier auf zwei Wegen sich bilden konne: ,,Bei den Sauge- 
thieren und Vogeln tritt es unter der Form zweier sehr schmaler, auf beide 
Seitenhalften vertheilter und schon frihe aus Knorpelgewebe bestehender 
Langsstreifen auf, von denen ein jeder die untern und mit ihm verschmol- 
zenen Enden mehrerer Rippen seiner Seitenhalftte, wann sich diese erst durch 
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einen kleinen Theil der Seitenwinde des Rumpfes erstrecken, untereinander 
verbindet, und die beide anfanglich weit auseinander liegen. Allmahlich aber 
werden beide Streifen, wahrend die Rippen sich verlangern, und mit ihren 
E-nden einander paarweise naher kommen, durch dieselben gleichsam ein- 
ander entgegengeschoben, bis sie ihrer ganzen Lange nach einander beriihren, 
worauf sie dann zu einem Ganzen verschmelzen, das sich als Brustbein kund- 
giebt. Was hingegen die Batrachier anbelangt, so kommen selbst bei den- 
jenigen, welche Rippen besitzen, zu keiner Zeit zwei Knorpelstreifen vor, 
welche die Rippen unter einander verbinden und miteinander selbst zu einem 
Brustbein zusammenwachsen konnten, sondern es entsteht bei einigen von 
diesen Amphibien, um das Brustbein der hoheren Wirbelthiere zu ersetzen, 
eine einzige Knorpelplatte, bei andern eine Reihe von 2—3 solcher Platten.“ 
Insbesondere gelangt er zum Kesultat, dass das Bauchschild der Chelonier 
nicht, wie bis anhin allgemein angenommen worden war, das Sternum vor- 
stelle, sondern eine reine Cutisbildung sei. 

1853 gab RaATHKE eine Arbeit uber den Bau und die Entwicklung des 
Brustbeines der Saurier heraus, worin er die Interclavicula als ,,vorderes 
Brustbeinstuck‘, das Sternum als ,,hinteres Brustbeinstiick’‘ anfiihrt. Das 
»vordere Stuck’ liegt in einer Furche an der Ventralseite des hintern, worin 
es durch die Beinhaut des hintern befestigt sein soll: ,,Wo sich namlich an 
diesem Sttick die erwahnte Furche betindet, ist die Beinhaut desselben, wie 
man am besten auf Querschnitten erkennen kann, in zwei ungleich dicke 
Blatter gespalten, von denen das eine den angefthrten Theil des ,vordern 
Brustbeinstiickes‘ von unten, das sehr viel dunnere andere ihn von oben 
umfasst.“’ Selten hat RatuKe darin eine Markhohle entdeckt. Das _,,hintere 
3rustbeinstiick’’ entsteht aus zwei Streifen, die in den beiden Seitenhalften 
des Korpers liegen und, anfanglich weit getrennt, sich nach und nach gegen- 
seitig nahern und mehr oder weniger miteinander verschmelzen. Indessen 
fand RATHKE an Embryonen von Anguis fragilis die benachbarten Rippen 
verhaltnismassig viel weiter von dem Sternum entfernt als bei erwachsenen 
Individuen. Er berichtet: ,,£s kann demnach wohl keinem Zweifel unter- 
liegen, dass bei den Blindscileichen die. beiden Seitenhalften des Brustbeins 
nicht, wie es bei den Eidechsen, Krokodilen, Vogeln und Saugethieren der 
Fall ist, dicht unter den Rippen entstehen, und sie miteinander in Verbindung 
setzen, sondern sich fern von den Rippen bilden.“’ Uber das Episternum 
heisst es weiter: ,,Bei den meisten Sauriern... gesellt sich zu zwei paarigen 
Elementen noch ein drittes hinzu, das mit denselben, nachdem sie unterein- 
ander zu einer Vereinigung gekommen sind, in der Mittellinie des Korpers 
seine Entstehung nimmt, und gleich nach seinem Auftreten, ohne jemals eine 
knorpelige Beschaffenheit gehabt zu haben, verknochert erscheint.“ Die 
direkte Ossifikation der Interclavicula ist also von RATHKE erstmals erkannt 
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STaNNIvs schildert in seiner .,Zootomie der Amphibien“ (1854) den 
typischen Bau des Amphibien- und Keptilschultergurtels. Er bestehe aus 
einem Paar Bogenschenkeln, von denen jeder einen dorsalen und einen ven- 
tralen Abschnitt aufweist, die in der GelenkhGhle zusammenstossen. Der 
ventrale Abschnitt besteht aus einem vordern und einem hintern Schenkel. 
Der dorsale Abschnitt wird bei den Sauriern als Scapula bezeichnet, der 
vordere Schenkel des ventralen Abschnittes als Clavicula, der hintere als 
Pars coracoidea, deren ossifizierender Teil Os coracoideum heisst. Die Inter- 
clavicula tragt die Bezeichnung Os episternale. Der dorsale Abschnitt und 
der hintere Schenkel der Chelonier tragen dieselben Bezeichnungen. Der vor- 
dere Schenkel des ventralen Abschnittes dagegen wird als Processus acro- 
mialis bezeichnet. Der Mangel einer Clavicula bei den Krokodilen wird hier 
erstmals hervorgehoben, da sonst gewohnlich Os episternale und Clavicula 
vergesellschaftet seien. Ersteres wird aber auch von Stannius als Bestand- 
teil des Brustbeins betrachtet. 

Mit GecenbAurs ,,Untersuchungen zur vergleichenden Anatomie der 
Wirbeltiere“ (1865) beginnt jene klassische Epoche der Morphologie, in der 
das Interesse der vergleichenden Anatomen in hervorragender Weise auf 
den Brustschulterapparat gelenkt wird. Zahlreiche Spezialarbeiten beschaf- » 
tigen sich in der Folgezeit mit diesem Gegenstand, aber die Kompliziertheit 
der Strukturen, und nicht zuletzt die verschiedenen Untersuchungsmethoden 
und ihre subjektive \Vertung lassen manche Homologiefragen uber den Brust- 
schulterapparat noch offen. 

Zu Beginn des Abschnittes uber die Krokodile bemerkt GEGENBAUR, 
dass die kraniale Partie in der Region des Schultergelenkes eventuell als 
Acromion betrachtet werden konnte, dass diese Deutung aber dadurch hin- 
fallig sei, dass jene Partie sowohl der Scapula als auch dem Coracoid an- 
gehore. Nach seiner Aufiassung haben wir es offenbar mit einer indifferent 
gebliebenen Zone der einheitlichen knorpeligen Anlage des Gtrtels zu tun. 
GEGENBAUR macht auch auf den tiefen Unterschied aufmerksam, der zwi- 
schen einem knorpeligen und einem knochernen ,,Episternum‘ der Tetra- 
poden bestehe. Die Ravukesche Homologie des anteroventralen Elementes 
der Chelonier mit dem Acromion der Sauger stellt GEGENBAUR in Abrede. 
Er aussert sich uber dieses Stuck folgendermassen: ,,Je nach der Lange der 
Entfernung der Enden beider ventraler Schenkel des jederseitigen Schulter- 
gerustes, erstreckt sich vom vordern Schenkel bis zum hintern ein langeres 
Band, welches den zwischen beiden Knochen gelegenen Raum zu einer 
Ofinung medianwarts abschliesst. Es tritt dieses Band auch in der Gestalt 
einer breiten Membran auf, die sich sogar, wie ich bei Chelydra finde, bis 
uber die Halfte der Lange des vordern Schenkels lateralwarts erstreckt. Da 
die Entfernung der Enden des vordern und des hintern Schenkels von ein- 
ander abhangig ist von der Breite der Enden des hintern Schenkels, oder des 
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Coracoids, so wird die Lange des Bandes in umgekehrtem Verhiltnis stehen 
zur Breite des Coracoids. E's ergibt sich daraus, dass das Ende des Coracoids 
mit seinem nach vorne gerichteten Winkel das Band teilweise vertreten kann, 
und es konnte sogar aus dieser Wechselbeziehung eine engere Zusammen- 
gehorigkeit abgeleitet werden. Da wir aber die Bedingungen, von denen die 
Verbreiterung des Coracoidendes abhangig ist, noch gar nicht tibersehen 
konnen, darf es mir nicht in den Sinn kommen, aus jenen Beziehungen des 
Bandes zu den beiden ventralen Schenkeln des Schultergertistes weitere 
Schlusse zu ziehen. Dagegen gestaltet sich die Sache ganz anders durch die 
histologische Untersuchung jenes Ligamentstreifens. Es ergibt sich namlich, 
dass das Band nicht einfach aus dem Perioste oder auch Perichondrium der 
Extremitaten jener beiden Knochenstiicke hervorgeht, wie dies bei andern 
Bandverbindungen der Fall ist, sondern dass im Gegensatz zu diesem mittel- 
baren Zusammenhange ein unmittelbarer Zusammenhang besteht. In jenen 
Fallen, wo das Band eine grossere Ausdehnung besitzt, geht der Endknorpel 
des Coracoides ohne Grenze in das Band tber, bildet eine allmahlich dunner 
werdende Lamelle, die zwischen zwei Faserplatten eingeschlossen ist, und 
lauft endlich in reines Bindegewebe aus. Dieses stellt eine relativ kurze 
Strecke des Bandes vor, denn vor der Befestigung am vordern Schenkel 
erscheint wieder Knorpelgewebe, welches dann in das Ende des vordern 
Schenkels ubergeht. Bei Testudo, auch bei Emys, wo das ganze Band kurzer 
ist, ist der Knorpel nur am Coracoid entwickelt, und der ganze vordere 
Abschnitt des Bandes besteht aus glanzendem Sehnengewebe, das sich an 
das Ende des vordern Knochenstickes befestigt.“‘ In Rticksicht auf die eben 
zitierten Verhialtnisse, und weil seiner Ansicht nach das Acromion durch die 
Teilnahme an der Bildung der Gelenkpfanne seinen Begriff verlieren wurde, 
bezeichnet GEGENBAUR das anteroventrale Element als ,,Procoracoid’’. Der 
Vergleich mit den Amphibien scheint ihm diese Deutung zu unterstitzen ; 
indessen besteht hierin die Gefahr, konvergente Formgebilde, die also von 
Haus aus gar nichts miteinander zu tun haben, zu homologisieren. Auch den 
Sauriern sollen Acromia fehlen, obwohl acromionartige Fortsatze der Scapula 
vorkommen. So bei Lacerta zwischen Scapula und ,,Suprascapulare“. Auf 
Grund seiner embryologischen Untersuchungen betrachtet GEGENBAUR mit 
Recht das Epicoracoid ais eine Epiphysenbildung des Coracoid, genau so wie 
das ,,Suprascapulare“ eine solche der Scapula darstellt. Der ventrale Teil 
des Lacertilier-Schultergurtels wird im allgemeinen durch Fenster durch- 
brochen, die in der Zahl 1—4 auftreten, denen aber eine mehr oder weniger 
bestimmte Stelle im Gurtel zukommt. Wenn nur ein Fenster auftritt (Anguis), 
so liegt es ganz in der ,,pars ventralis s. coracoidea‘. Treten vier Fenster 
auf, so liegen zwei in der pars coracoidea, eins an der Grenze zwischen pars 
coracoidea und ,,pars dorsalis s. scapularis“ und eins in der pars scapularis. 
Das kraniale der beiden korakoidalen Fenster ist zugleich das grossere. 
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Diesem Fenster spricht nun GEGENBAUR einen besondern Wert zu, der sich 
vor allem in seiner Konstanz aussere. Die kraniale Begrenzung dieser Durch- 
brechung, die nunmehr Hauptfenster genannt wird, stellt GEGENBAUR als 
Procoracoid, das dem gleichnamigen Element der Chelonier homolog sei, der 
kaudal vom Hauptfenster gelegenen Partie, dem Coracoid s. str., entgegen. 
Wir werden jedoch sehen, dass diese Gleichstellung mit dem anteroventralen 
Element der Chelonier unzulassig sein muss. Dagegen vergleicht GEGENBAUR 
mit Recht den Gurtel der Krokodile mit jenem der Chamaleontiden, dessen 
ventraler Teil ebenfalls aus einem einzigen undurchbrochenen Element be- 
steht. Er stellt sich vor, dass das Procoracoid der Saurier bei den Chamaleon- 
tiden und Krokodiliern fehle. Hinsichtlich der Clavicula konstatiert GEGEN- 
BAUR bei Lacerta agilis ihr erstes Auftreten als Deckknochen. Mit Bertick- 
sichtigung der RaTHkeschen Untersuchungen berichtet GEGENBAUR, dass er 
es ,,fiir eine noch gar nicht zu beantwortende Frage halte, ob jene Ubergange 
ins Episternum der Saugetiere als fortlaufend gedacht werden konnen, denn 
es schliesst sich keineswegs die Méglichkeit aus, dass bei den Sauriern der 
Endpunkt einer Entwicklungsreihe vorliegt, die erst in weit zurtickliegender 
Ferne an Bildungen anknitpft, aus welchen der Typus der Saugetiere her- 
vorging. 

1866 erschien eine Arbeit von RaTHKE: ,,Untersuchungen uber die Ent- 
‘, worin er seine friuheren An- 
gaben (1853) uber die Genese des Brustbeins bestatigt. Auch hier wird die 


wickelung und den Korperbau der Krokodile* 


Interclavicula nicht mit einem besondern Namen belegt, sondern einfach als 
direkt verknéchernder unpaarer Teil des Sternums dem paarigen knorpeligen 
Anteil desselben gegenubergestellt. 

Im Jahre 1868 erschien die grosse Monographie von W. K. PARKER 
iiber den Schultergurtel der Wirbeltiere. Hier wird zum erstenmal der Name 
Interclavicula gebraucht und besonders auf den morphologischen Unterschied 
zwischen Interclavicula und Sternum hingewiesen. Tatsachlich ist diese Be- 
zeichnung der Benennung Episiernum vorzuziehen, denn damit wird nicht 
nur die primare topographische Beziehung zur Clavicula ausgedrickt, son- 
dern auch auf die Zugehorigkeit zum sekundaren Gurtelskelett, die Deck- 
knochennatur, Ricksicht genommen. Das GEGENBAUKsche Hauptfenster wird 
als ,upper coracoid tenestra‘‘, das kaudale im Coracoid als ,,lower coracoid 
fenestra‘, die beiden andern als ,,coracoscapular fenestra‘ bzw. ,,scapular 
fenestra‘‘ angefishrt. Sind alle vier Fenster vorhanden, so werden die beiden 
dorsalen kranial von einer Knorpelspange begrenzt, wahrend die wbrige 
Umrahmung dieser Fenster knochern erscheint. Dadurch macht die Spange 
den Eindruck einer Apophyse und wird von Parker als ,,Praescapula“ be- 
zeichnet. Die Knochenbricke, welche die beiden Fenster trennt, nennt er 
,,Mesoscapula‘‘, obwohl sie ja als Teil der einheitlichen knochernen Scapula 
erscheint. Sie kann auch fehlen: die beiden Fenster verschmelzen dann zu 
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einem. Die kraniomediale Umrahmung der beiden korakoidalen Fenster wird 
als ,,Epicoracoid, die Knochenspange, die sie voneinander trennt, als ,,Meso- 
coracoid angesprochen. Die Partie zwischen ,,upper coracoid fenestra“ und 
,coracoscapular fenestra“ nennt PARKER ,,Procoracoid‘. Stets geht der 
Nervus supracoracoideus durch ein besonderes Foramen, genau so wie bei 
den Formen, welche der Fensterdurchbrechungen entbehren. Das knorpelige 
Sternum wird von PARKER in die Regionen ,,Praesternum“, ,, Mesosternum‘ 
und ,,Xiphisternum“ gegliedert, die bei Chirotes deutlich voneinander abge- 
gliedert sind. Die kraniale Knorpelpartie in der Gelenkregion des Krokodil- 
schultergiirtels nennt PARKER ,,Procoracoid™. In der Auffassung des Chelo- 
niergurtels schliesst er sich 1m wesentlichen RATHKE an. GEGENBAUR hielt 
das Scapularfenster, wie es bei Cuemidophorus und andern Sauriern vor- 
kommt, fur eine Bildung, deren morphologischer Wert viel geringer sei als 
der eines korakoidalen Fensters, welches immer eine eigentliche Durch- 
brechung der pars ventralis des Gurtels darstellt. Nach GEGENBAUR spannt 
sich bei Cnemidophorus ein Band vom Suprascapulare zum Coracoid und 
bildet so das Scapularfenster. 

GO6rttTE (1877) findet, dass es sich nicht immer nur um ein gewohnliches 
Band handle, dass es vielmehr gelegentlich verknorpelt sei. Er kommt zum 
Schluss, dass alle Fenster der Saurier denselben Wert als Durchbrechungen 
aufweisen. Die Grundform des Gurtels der Reptilien sei die undurchbrochene 
Platte, wie man sie noch bei Sp/renodon finde. Das typische Procoracoid der 
Saurier sei nur eine Knochenbricke, ein Innenteil des Coracoid, wie die 
Mesoscapula PARKERs. GOTTE glaubt, dass nicht ein urspringlicher Rahmen 
einst das ganze Fenster der Chelonier umgeben habe, wie GEGENBAUR will, 
,denn es lasst sich zeigen, dass bei Embryonen das fragliche Ligament noch 
weniger deutlich war, also wahrscheinlich erst sekundar entstand‘‘. Das 
anteroventrale Element konne auf keinen Fall dem Procoracoid der Saurier 
entsprechen. Fur GOrre ist es eime Clavicula. Das Krokodiliercoracoid soil 
der ganzen pars ventralis der ursprunglichen Saurierschulter homolog sein, 
entsprechend den Verhaltnissen bei Sphenodon, wahrend es nach GEGENBAUR 
des Procoracoides und des Epicoracoides verlustig gegangen ist. GOTTE be- 
zweifelt die Richtigkeit der RAaruKeschen Angaben uber die unpaare Ent- 
stehung der Interclavicula im Perichondrium des Brustbeins, da sie seinen 
Beobachtungen bei andern Reptilien widersprechen. Er glaubt sogar, dass sie 
bei Amphibien und Amnioten stets eine Abgliederung der ventralen Schlussel- 
beinanlage darstelle, die anfanglich mit der ubrigen Schultergurtelanlage in 
Zusammenhang stehe und sich aus der Scapula heraus differenziere. Infolge- 
dessen halt er es auch fur sehr wohl moglich, .dass die Krokodile schwache 
Schliisselbeinanlagen besitzen, welche im Hauptteil frithzeitig zu Grunde 
gehen, und nur in den medialen Enden sich erhalten, welche darauf, ahnlich 
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1879 schliesst sich HorrmMann der Deutung GOrreEs beztiglich der Che- 
lonier an. Er weist darauf hin, dass nach GOrre die ,,Clavicula‘’ der Chelonier 
als selbstandiges Element primar auftrete, wahrend dagegen das Procoracoid 
der Saurier erst durch sekundare Fensterbildung in der einheitlichen Cora- 
coidanlage entstehe. Wenn nun GEGENBAUR berichtete, dass der Knorpel des 
Coracoid ohne Grenze in das Band, welches sich von diesem Knochen zum 
Procoracoid ausdehnt, tibergehe, so stellt HorrMann diese Verhaltnisse ganz 
anders dar. Er fand den Knorpel selbst scharf vom Perichondrium abgesetzt, 
niemals aber in das Ligament tibergehend, das nach GEGENBAUR (1865) dem 
Epicoracoid homolog ware. Die direkte Verknécherung der Saurierclavicula 
hat HorrMann bestatigt, ebenso die GOrrEsche Lehre von der primaren 
Kontinuitat von Clavicula und Interclavicula, weshalb auch ihm das Fehlen 
einer Clavicula bei den Krokodilen auffallt. Uber seine Befunde bei den 
Krokodilen soll weiter unten ausfuhrlicher berichtet werden. Er sagt: ,,dass 
der Entwicklungsmodus der Krokodilepisterna dem von Gd6rrte fur die 
Saurier angegebenen entspreche’’. Jedenfalls entstehen sie paarig. 

1892 erschien die monographische Arbeit von WIEDERSHEIM uber ,,Das 
Gliedmassenskelett der Wirbeltiere“. Die Beziehungen zwischen Amphibien 
und Cheloniern werden auch hier hoch gewertet. Auch WIEDERSHEIM halt 
das anteroventrale Element des Schildkroten-Schultergurtels fur eine 
Clavicula. Das Ligament wird als ,,Ligamentum coracoclaviculare“ bezeichnet 
und als integrierender Skelettbestandteil erklart. Da aber zum moder- 
nen Begriff der Clavicula unter allen Umstanden die dermale Her- 
kunit gehort, so sind alle Homologisierungen dieses Elementes mit Be- 
standteilen des primaren, knorpelig praformierten Gurtels an und fur 
sich unhaltbar geworden. Uber die Bildungsweise der pars ventralis 
des Cheloniergurtels konnten die Embryonen, welche WIEDERSHEIM un- 
tersucht hatte, leider keinen Aufschluss geben. Die Anlage der Inter- 
clavicula erfolgt nach WIEDERSHEIM derart, dass in dem Blastem medial 
von den Clavicule zwei langsverlaufende Bander mit Ossifikationen auf- 
treten, die sich aber nicht scharf von den Schlusselbeinen  trennen 
lassen, so dass also die eigentlichen Clavicule nur in den lateralen Teilen 
der urspriinglichen Anlage entstehen. WIEDERSHEIM zitiert folgenden Passus 
aus der besprochenen Arbeit von GOrre, dem er voll beistimmt: ,,Das von 
GEGENBAUR als typischer Teil aufgefasste Procoracoid ist nichts anderes als 
eine dem Coracoideum angehorige, zwischen dem coracoidalen Haupt- und 
dem angrenzenden Scapularfenster ausgespannte Knochenbrtcke, und kann 
daher fiir den Vergleich mit andern Schultergurtelformen, denen das scapu- 
lare oder gar beide Fenster fehlen, nicht verwertet werden.“ Die Clavicular- 
anlage soll, in Ubereinstimmung mit GOrre, in Kontinuitat mit dem wbrigen 
Giirtelblastem sich differenzieren. — WIEDERSHEIM glaubt, dass Clavicula und 
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zuruckzufuhren seien. Auch stimmt er GOrre bei, dass alle Fensterbildungen 
der Saurier als sekundare Vorgange in der urspriinglich undurchbrochenen 
Coracoscapularplatte zu deuten seien und dass der ganze Komplex des Pro- 
coracoids (GEGENBAUR), Epicoracoids (GEGENBAUR) und Coracoids (GEGEN- 
BAUR) der Saurier als sekundar entstandene Territorien homolog der ein- 
zigen undurchbrochenen Coracoidplatte von Sphenodon, der Chelonier und 
Amphibien sei. Unter dem Einfluss der GOrrrschen Theorie iiber die Genese 
der Interclavicula suchte WirpERSHEIM nach der Clavicularanlage bei Em- 
bryonen von Crocodilus und glaubt sie auch nachgewiesen zu haben. Wir 
werden sehen, dass diese Deutung seines Befundes bezweifelt werden muss. 
Nach WiepERSHEIMs Untersuchungen an Lacerta agilis ist das Sternum das 
Produkt des Zusammenflusses der distalen Enden der korrespondierenden 
Rippen. 

In seiner ,,vergleichenden Anatomie“ vom Jahre 1898 werden von 
GEGENBAUR die Fortsatze an verschiedenen Stellen der Sauriergiirtel, die 
zum Ansatz der Clavicula dienen, als Acromion bezeichnet, obwohl er sich 
in seinen ,,Untersuchungen“ (1805) gegen den Gebrauch dieses Namens ver- 
wahrt hatte. Er weist darauf hin, dass der ventrale Teil des Gurtels der 
Tetrapoden ursprunglich wohl nur aus einem einzigen Element bestanden 
habe. Dass aber auch, wie GEGENBAUR glaubt, die Gurtel der schlangenahn- 
lichen Eidechsen, wie Pygepus, Lialis etc., potentiell noch die einheitliche 
pars ventralis des Gurtels der Urvierfussler reprasentieren, scheint mir doch 
sehr unwahrscheinlich. Es fallt GEGENBAUR auf, dass bei Sauropterygiern ein 
selbstandiges knéchernes Procoracoid bestanden habe, so dass also dieses 
Element friher grossere Selbstandigkeit aufwies als heute. Wir werden noch 
zeigen, dass, nach den neueren Untersuchungen an Stegocephalen und Thero- 
morphen, den Eotetrapoden ein Gurtelelement vortbergehend zukam, das 
offenbar bei allen rezenten Reptilien wieder verschwunden ist, also auch bei 
Sphenodon. Alle Fensterbildungen sind nach GEGENBAUR auf Durch- 
brechungen zurtckzufuhren. Findet nur eine Durchbrechung statt, dann 
handelt es sich um einen Zustand, wie er bei den Anuren sich vorfindet, 
wodurch das Procoracoid vom Coracoid s. str. geschieden wird. Einen Unter- 
schied gegenuber den Anuren sieht GEGENBAUR darin, dass das Procoracoid 
der Reptilien auch ossifiziere. Die Bedeutung, die dem ventralen Teil des 
Chamaleontengurtels in den ,,Untersuchungen“ (1865) gegeben wurde, wird 
hier in Frage gestellt. GEGENBAUR wendet sich im folgenden mit Recht gegen 
die Ansicht GOrreEs, dass sich eine Clavicula aus der Scapula heraus diffe- 
renziere. Aber er verlasst sich vielleicht wieder zu sehr auf den Vergleich 
mit den Amphibien, wenn er sagt, dass sie von einer auf dem Procoracoid 
entstandenen Clavicula abzuleiten sei. Den cranialen Teil in der Gelenkregion 
der Krokodile will GEGENBAUR nun als rudimentares Procoracoid deuten. Er 
weist auf den besprochenen Befund yon WrepEeRsHEI™ an einem Krokodil- 
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embryo hin, wobei er allerdings die Clavicula WIEDERSHEIMs als Procoracoid 
wertet. Die allgemeine Ahnlichkeit des Vogel- und Krokodilgurtels, worauf 
GEGENBAUR ebenfalls zu sprechen kommt, ist, seit v. HUENE die Phylogenie 
der Krokodiliden etwas geluftet hat, wohl verstandlich. 

1897 gibt Perrin auf Grund der Muskulaturbeziehungen an, dass das 
Homologon der Saurierclavicula bei Batrachiern und Cheloniern fehle. Alle 
drei Gruppen sollen ein homologes Procoracoid besitzen, das ein mehr oder 
weniger selbstandiges Stuck des Coracoids darstelle. Des weitern wird auf 
die Schwierigkeit hingewiesen, Saurier und Amphibien zu vergleichen; tat- 
sachlich ist uns die Stammesgeschichte der rezenten Amphibien, die ja den 
gleichen Zeitabstand von den Stegocephalen aufweisen wie die hochststehen- 
den Tetrapoden, so gut wie unbekannt. In der Phylogenese aber konnen 
Elemente verloren gegangen und nach dem Prinzip des Funktionswechsels 
durch andere ersetzt worden sein. 

18907 nennt auch SABATIER das anteroventrale Element der Schildkroten 
Das ,,Précoracoid’’ der Krokodile entspricht nach SABATIER 
der Prescapula PARKERs oder der ,,éminence scapuloprécoracoidienne“ von 
SABATIER bei den Amphibien. 

Im Jahre 1900 veroffentlichte FURBRINGER eine Arbeit, in der die ana- 
tomischen Verhaltnisse des Brustschulterapparates mit grosser Klarheit zur 
Darstellung kommen. Die PArkerschen Bezeichnungen Mesoscapula und 
Prescapula werden verworfen, da diese Bezeichnungen die Bedeutung der 
betreffenden Gebilde weit tberschatzen lassen. Er hait mit GEGENBAUR an der 
besondern Wichtigkeit des Hauptiensters fest (,,Fenestra coracoidea princi- 
palis s. anterior’) und vergleicht es auch mit den Fensterbildungen bei den 
Amphibien. Ferner erwahnt er, dass die Anomodontier und Plesiosaurier 
zwei Verknocherungspunkte 1m Coracoid aufweisen, und nennt diese Tiere 
,bicoracoidal’* gegentiber den meisten Sauropsiden, die ,,unicoracoidal“ 
waren. Das Sternum zerfailt in ein ,,Sternum s. str.“ und ein ,,Xiphisternum. 
Die Gelenkrinnen fir die Coracoide werden als ,,Sulci articulares coracoidei‘ 
bezeichnet, mit ,,Labium externum“ und ,,Labium internum“. Am Krokodil- 
gurtei ist die Rede von einer ,,éminence scapulocoracoidienne“, FURBRINGER 
glaubt, dass das Procoracoid nicht, wie GOTTE und WIEDERSHEIM wollen, 
potentiell in dem ventralen Element enthalten sei. Das Vorkommen einer 
Clavicula bei Parasuchiern spreche fur den sekundaren Verlust derselben bei 
den Krokodilen. Was die Schildkroten anbetrifft, schliesst sich FURBRINGER 
GEGENBAUR an. 

SCHAUINSLAND gibt 1900 an, dass das Brustbein von Sphenodon aus 
Abgliederungen der Rippen des 9. und 10. Wirbels entstehe. Die Zweiteilig- 
keit der Interclavicula halt er tur eine pliylogenetische Erinnerung an die 
ursprungliche Paarigkeit. 

1914 veroffentlichte BocGoLjupskxy eine Arbeit uber die Entstehung des 
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Sternums bei Lacerta, wonach die Sternalanlage ontogenetisch selbstandig, 
ohne Anteilnahme der Rippen, erfolge, als mesenchymatoése Streifen an den 
Seiten des Embryos, gegentiber den distalen Enden der 1. und 2. Rippe. Das 
Zusammenfliessen mit den Brustrippen erfolge in konsequenter Reihenfolge 
angefangen bei der 1. Rippe, wobei die Streifen im Masse ihrer Entwicklung 
Fortsatze gegen die 3., 4. und 5. Rippe liefern. Die Interclavicule sollen als 
selbstandige Auswiichse der medialen Schlusselbeinanlagen entstehen, ent- 
sprechend den Angaben von GOTYTE. 

O. MULLER vertrat 1913 in einer Arbeit uber den Extremitatengiirtel 
von Anguis die Entstehung des Sternumis aus der Verschmelzung der beiden 
ersten Rippen und nachherige AblOsung der letztern vom medianen Ver- 
schmelzungsprodukt. Das wurde die Angabe von RAtTHKE (1853) allerdings 
berichtigen. 

1919 gibt Krrec tiber die Ontogenie des Brustbeins bei Lacerta folgende 
Angaben: ,,Sowohl Sternum als Xiphisternum entstehen durch Verwachsung 
der verbreiterten medialen Rippenenden der Brustrippenpaare 1—5. Die Tren- 
nung dieser Rippen ist also sekundar. Die Beobachtung, dass das 5. Rippen- 
paar noch in continuierlichem Zusammenhang mit dem Xiphisternum steht, 
legt den Schluss nahe, dass es sich an seiner Bildung zuletzt beteiligte.“ Bei 
Anguis soll stets eine Interclavicula vorhanden sein, wenn auch nur schwach 
ausgebildet. Sie hat mit den Schlisselbeinen keinen Zusammenhang. Das 
Sternum soll, entsprechend seiner Entstehung aus nur einem einzigen Rippen- 
paar, breiter als lang sein. 

Fine sehr eingehende Untersuchung uber die Entstehung des Sternums 
bei Lacerta ist von Mary JUuNN (1923) angestellt worden. Nach ihr wird 
das Sternum zuerst dargestellt durch zwei breite, mesenchymatése Platten. 
An der lateralen Seite sind diese mit den ebenfalls mesenchymatésen Anlagen 
der distalen Rippenenden verbunden. Sie liegen zu beiden Seiten des Embryos 
und sind so weit voneinander getrennt, dass sie zueinander eine fast parallele 
Lage haben. Die zwei vorderen Ecken des jederseitigen mesenchymatésen 
Dreieckes sind dem kaudalen Rande des vorknorpeligen Scapulocoracoideums 
zugewandt. Die dritte geht in die Rippe des 11. Wirbels tiber. Die langste 
Seite liegt gegentber der Einmindung der drei Brustrippen. Das folgende 
Wachstum ist nur kranial gerichtet, und dadurch kommt jede Brustbeinhalfte 
vor den medianen Saum des ktinftigen Coracoides zu liegen. Zuerst ver- 
knorpelt das Sternum da, wo es mit den Rippen in Kontakt steht. Der paarige 
kaudale Fortsatz wird erst gebildet, wenn das Sternum schon aus Vorknorpel 
besteht. Das Fenster des Sternums kommt durch Resorption zustande. Die 
Interclavicula wird unpaar und selbstandig angelegt. Es lasst sich das sukzes- 
sive Tiefersinken der Interclavicula in das unterliegende Gewebe leicht ver- 
folgen. Spater wird der kaudale Teil der Interclavicula allerdings wieder 
ventrad verlagert, wegen der zusammenwachsenden Sternalhalften. 
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1922 und 1025 berichtet VAN GELDEREN uber die Genese des Sternums 
ebenfalls bei Lacerta. Die allererste Anlage findet er autochthon, und hierin 
ist er mit BocGorjunsky einverstanden. Diese erste Anlage betreffe aber nur 
das Prosternum, denn wo die 4. Rippe sich der autochthonen Sternalanlage 
anlege, sei nicht eine Grenze, die sich als definitive Syndesmosis sterno- 
costalis entwickle, sondern vielmehr die Grenze zwischen Prosternum und 
Xiphisternum. Die 5. Rippe finde sich in Verbindung mit der 4. Rippe, nicht 
mit dem autochthonen Prosternum. Danach wurde das Sternum von Lacerta 
aus einem paarig angelegten, ontogenetisch kostalen Xiphisternum und einem 
gleichfalls paarigen aber autochthonen Prosternum bestehen. Das kostale 
Xiphisternum soll ontegenetisch und phylogenetisch das jngere Element dar- 
stellen. Auch vAN GELDEREN findet, dass alle Fensterbildungen der Saurier- 
gurtel sekundar entstehen (GOTTE, HOFFMANN, WIEDERSIEIM) 


Er glaubt, 
dass nicht alle Procoracoide der Saurier homolog seien. Ferner bestatigt er 
die Genese der Clavicula und der ,,[nterclavicula‘’ nach GOrtTeE als blastema- 
tose Fortsatze des ,,Scapulocoracoideums. Die ganze pars ventralis des 
Sauriergurtels sei homolog dem Coracoid der Anuren und Urodelen. 

1925 berichtet Hart uber die Entwicklung des Schultergurtels der Che- 
lonier. Die Morphologie des anteroventralen Elementes wird nun endgiiltig 
aufgeklart. Der Gurtel erscheint, wie schon frthere Beobachter festgestellt 
hatten (GEGENBAUR, HOFFMANN, WIEDERSHEIM), als einheitlicher Dreistrahl. 
Hart stellte fest, dass das anteroventrale Stuck nicht infolge einer Durch- 
brechung der pars ventralis des Schultergurtels als deren anteriore Begren- 
zung sich differenziere, wie das fur die Saurier von GOTTE und vAN GEL- 
DEREN festgestellt worden war; es ist vielmehr einer der drei primaren 
Strahlen der Gurtelanlage. Auch beztiglich des Ligamentes, dem GEGENBAUR 
einen so hohen morphologischen Wert beilegte, konnte Hart die GOtTEschen 
Befunde bestiatigen, wonach dieses niemals kontinuierlich in das ,,Epicoracoid“ 
iibergeht. Damit stimmen ja auch die Angaben von HorrManNn uberein. Ent- 
scheidend ist die Tatsache, dass das Epicoracoid ontogenetisch durch Aus- 
wachsen in kranialer Richtung entsteht. Eine Rtickbildung findet also nicht 
statt, und somit ist das Ligament auch kein ,,Ligamentum epicoracoideum. 
Bei den jiingsten Stadien Harts fehlten Ligament und Epicoracoid noch 
ganzlich. Sie entstehen also erst wahrend spaterer Stadien der Ontogenese 
und auf keinen Fall stellt das Ligament eine ruckgebildete Knorpelbrucke 
dar. Niemals ist eine scharfe Grenze zwischen Scapula und GEGENBAURSchem 
Procoracoid festzustellen. Letzteres muss also ein Acromion sein. Damit 
besitzen die Chelonier in ihrem Schultergirtel ein Element, das in einiger- 
massen ausgebildetem Zustande den tibrigen rezenten Reptilien abgeht. 

1926 bestatigt Fucus die Befunde GOrrrs und vAN GELDERENS Uber 
die verschiedene Genese der Fensterbildungen bei Lacertiliern und Anuren. 


I2 


354 
i 
TTOV\T 
VULlie 
4 
10 
1090 
i 
ig 
AN 
A 


355 
UBER DEN BRUSTSCHULTERAPPARAT DER KROKODILE 


1927 gibt Fucus photographische Diagramme zur Erlauterung der Re- 
duktion des Gurtelblastems bei Lacertiliern da, wo spater ein Fenster ent- 
steht. Die Beobachtungen an Schildkroten fiihren ihn zum gleichen Resultat 
wie Harr. Fensterbildungen, die, wie bei den Sauriern, auf Reduktion zuruck- 
zufuhren sind, nennt Fucus Reduktionsfenster. Im Gegensatz dazu stehen 
die Fenster der Anuren- und Cheloniergirtel, die aus einer Spalte hervor- 
gehen, welche dadurch entsteht, dass von der Gelenkregion aus zwei Strahlen 
der pars ventralis des Gurtels mediad vorwachsen. Die Spalte wird zum 
Fenster, indem sie spater medial abgeschlossen wird. Sie ist von Haus aus 
eine Liicke, die nicht durch bindegewebige Reste der Gurtelanlage ausgefullt 
wird. Fucus nennt sie Sprossungsfenster. Nach ihm ist der kraniale Rahmen- 
teil der Sprossungsfenster stets ein echtes Procoracoid (Anuren, Chelonier), 
wahrend die Rahmenteile der Saurierfenster insgesamt Teile des Coracoid 
s. str. darstellen. Er vermutet, dass die Urodelen in die gleiche Gruppe wie 


die Anuren und Chelonier gehoren. 


II. ZUR PHYLOGENESE DES BRUSTSCHULTERAPPARATES DER 
WIRBELTIERE. 


Die einfachste TForm des Brustschulterapparates finden wir bei den 
Selachiern. Sie besteht aus einer rechten und einer linken Spange, die sich 
ventral zu einem Bogen zusammenschliessen, der dorsal offen ist. Dieser 
Typus muss als Grundplan des Vertebraten-Schultergurtels angesehen wer- 
den. Jede Spange weist zwei Abschritte auf, einen dorsalén, die pars dorsalis 
oder pars scapularis, und einen ventralen, die pars ventralis oder pars cora- 
coidea. Die Grenze zwischen beiden ist nur ideell und liegt im Bereich der 
Artikulation mit der freien Gliedmasse. In dieser Region wird der Gurtei 
von einem Nervenkanal durchbrochen, der nach GEGENBAUR erst sekundar 
durch Verbreiterung der Gurtelspange in anteroposteriorer Richtung in die 
Girtelanlage einbezogen worden ist. Die Landwirbeltiere weisen einen viel 
komplizierteren Typus des Giirtelbaues auf. Durch den Ubergang zum Land- 
leben wurde eine bessere Stitze des Extremitatenskelettes notwendig, dem 
nunmehr die Aufgabe zufiel, gewOohnlich den Rumpf zu tragen oder doch 
die Lokomotion zu besorgen. Die erhohte Beanspruchung wurde vom Schulter- 
girtelskelett auf dreifache Weise beantwortet. Einmal verbreiteten sich die 
distalen Enden der Girtelspangen mehr und mehr, insbesondere die mediale 
Partie der pars coracoidea, um den mechanischen Bedtrfnissen Gentige zu 
leisten. Dabei muss der Muskulatur, die an dem Schultergiirtel entspringt und 
inseriert, eine grosse Bedeutung beigelegt werden. Es erscheint im Sinne von 
Materialersparnis, wenn dabei Liicken im Girtel auftraten an den Stellen, 
welche nicht beansprucht wurden. Diese Liicken kénnen, wie schon ausgefuhrt 
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wurde, primar vorhanden sein (Sprossungsfenster Fucus), oder aber im 
Laufe der individuellen Entwicklung erst auftreten an Stellen, die offenbar 
auf frihern phylogenetischen Stadien noch zeitlebens eine integrierende 
Giurtelpartie darstellten (Reduktionstenster Fucus). Zweitens wird die Ver- 
festigung des Schultergurtels erhoht durch die zunehmende Ossifikation, eine 
Erscheinung, die ja das ganze Endoskelett mehr oder weniger betrifft. Drit- 
tens wurden Knochen in den Gurtel aufgenommen, welche von Haus aus 
nichts mit dem Zonalskelett zu tun hatten. Es sind Elemente, die man bei 
den Fischen noch als oberflachliche Hautknochen antrifft, in die Tiefe der 
Cutis verlagert wurden und die sich bei den verschiedenen Abteilungen der 
Tetrapoden in zunehmendem Masse dem Innenskelett anschlossen. Man stellt 
sie als sekundaren Schultergurtel dem primaren, knorpeligen oder doch knor- 
pelig praformierten gegentiber. Die Verbreiterung der pars coracoidea ist schon 
bei den Stegocephalen recht auffallig.. Sie sind die primitivsten Tetrapoden 
und konnen deshalb als Ausgangspunkt genommen werden, wenn man die 
Homologieverhaltnisse des Schultergurtels bei den Landwirbeltieren unter- 
suchen will. Die primitivsten Schultergurtel unter den Stegocephalen, ins- 
besondere alle unterpermischen (WATSON, 1917), Weisen nur ein einziges 
Skelettstiick auf, ahnlich wie die Haie. Zum Teil ist dieser Schultergurtel 
schon ossifiziert und stellt dann bei den altesten Formen, wie Eryops Core, 
Trematops WILLISTON usw., einen einzigen Knochen dar, welcher neben an- 
dern Durchbrechungen ein Foramen autweist, das in der Lage einem foramen 
supracoracoideum zu entsprechen scheint. Die Stegocephalen, die ja wahr- 
scheinlich auch zum Ausgangspunkt der Reptilien wurden, zeigen zum Teil 
Eigentiimlichkeiten, die sich bei den einfachsten Theromorphen, bei den 
Cotylosauriern Corrs, wiederfinden. Unter den Pareiasauriern hat Seymouria 
Broiii so viel Gemeinsames mit Eryops Core unter den temnospondylen 
Stegocephalen, dass man die erste Form anfanglich zu den Amphibien stellte. 
Erst als WILLISTON ein ganzes Skelett untersuchen konnte, kam der spe- 
ziellere Charakter zur Geltung. Hier ist die Differenzierung des Schulter- 
gurtels schon weiter gegangen. Pars coracoidea und pars scapulanis sind 
durch eine Sutur getrennt. Beide Elemente waren verknochert. Unter der 
sutura coracoscapularis brach das foramen supracoracoideum durch. Bei den 
hoher stehenden Anomodentiern, unter denen insbesondere die Cynodontier 
aut die Sauger hinweisen, trotzdem sie wohl zu spezialisiert sind, um als 
direkte Ahnen derselben hingestellt werden zu konnen, kommen zwei ventrale 
ossifizierte Element des Schultergirtels vor. Da nun dem Hinterrand der bei 
Seymouria Broixti ossifizierten pars coracoidea sich eine Knorpelpartie an- 
schloss (WiLLisTON), so muss letztere dem kaudalen der zwei verknocherten 
Elemente in der pars ventralis des Anomodontier-Schultergurtels wahrschein- 
lich entsprechen. Hier aber ist sie noch nicht ossifiziert. Auf jeden Fall finden 
wir bei den Anomodontiern zwei ventrale Gurtelelemente, welche als Diffe- 
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renzierungen der einheitlichen pars ventralis der Eotetrapoden anzusehen 
sind. Bei dem Pelycosaurier Varanosaurus Brotrt, der den Lacertiliern nahe 
stehen soll, besteht der verknocherte Giirtel aus der Scapula und dem vor- 
dern ventralen Element der Anomodontier, das von WrILListon (1011) als 
,anterior Coracoid“ bezeichnet wurde. Das hintere Element der pars cora- 
coidea erwies sich niemals ossifiziert. Da nicht anzunehmen sei, dass alle 
Individuen, welche bis anhin von Varancsaurus Broirt gefunden wurden, 
junge Exemplare seien, so nimmt WILLISTON an, dass ihnen ein hinteres 
ventrales Stick im ossifizierten Zustand vollkommen abging (,,posterior 
Coracoid‘’ Witttstons). Das ,,anterior Coracoid®“ homologisiert WiILListon 
mit der ganzen pars ventralis der Saurier. Das hintere Element der Anomo- 
dontier geht also den rezenten Keptilien ab. Watson bemerkt 1917: da man 
nun wisse, dass Seymouria das primitivste eigentliche Reptil sei, da ferner 
die embolomeren und labyrinthodonten Stegocephalen nur eine Ossifikation 
im ventralen Schultergirtelteil aufweisen, so wie die osteolepiden Fische, 
so scheine sicher, dass der Zustand der genannten Stegocephalen ein primi- 
tiver sei. Mit andern Worten heisst das, dass die beiden Stticke sich erst uber 
diesen Formen zu differenzieren begannen. 

Broom hat 1912 gezeigt, dass innerhalb der Anomodontier eine Reihe 
sich aufstellen lasst, die sukzessive das ,,anterior Coracoid‘‘ reduziert. Seine 
Untersuchungen machen es wahrscheinlich, dass das _ ,,posterior Coracoid® 
dem Coracoid der Sauger entspricht. Es wurden also frihzeitig zwei Wege 
in der Entwicklung des Brustschulterapparates sich verfolgen lassen; der eine 
geht zu den rezenten Reptilien, indem das ,,posterior Coracoid unterdrickt 
wird, der andere Weg fuhrt uber anomodontierartige Stufen zu den Saugern, 
wo umgekehrt das ,,posterior Coracoid“ allein sich erhalt. Die beiden Kno- 
chenkerne im Coracoid der Monotremen wtrden noch beiden Elementen ent- 
sprechen. Broom nennt das ,,anterior Coracoid’‘ Procoracoid, das _ ,,posterior 
Coracoid“ einfach Coracoid. Es ist bereits dargetan worden, dass der bisher 
Procoracoid benannte Abschnitt des Lacertiliergurtels nur ein Teil des totalen 
ventralen Elementes sei, die Partie, welche den kranialen Rahmenteil des 
Hauptfensters bildet, und dass ihm kein besonderer morphologischer Wert 
zukommt. Um dies anzudeuten, schlagt Fucus neuestens (1927) die Bezeich- 
nung ,,[nia paracoracoidea‘ vor. Nach der Deutung des anteroventralen 
Elementes des Chelonier-Schultergtrtels als Acromion bleibt der Ausdruci 
Procoracoid bei den Reptilien noch frei. Die Homologisierung des Procora- 
coides der Amphibien mit einem bestimmten Gurtelteil der Reptilien ist 
meines Erachtens bis heute nicht mit Sicherheit durchzufthren. Der Aus- 
druck Procoracoid war aber immer in Gebrauch fur ein anteriores Element 
in der pars ventralis des Schultergurtels, und so mag die Broomsche Termi- 
nologie, welche von einem Procoracoid und einem Coracoid der Anomo- 
dontier spricht, den Bezeichnungen WILLISTONS vorzuziehen sein. 
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,,Coracoid: der Reptilien (Procoracoid der Anomodontier) zeigen 
sich zwei Formen der Giirteldifferenzierung: die Ausbildung der Reduktions- 
fenster bei den Sauriern, jene eines Acromions bei den Cheloniern. 1916 
beschrieb JAEKEL aus dem Keuper von Halberstadt die Stegochelys = Triasso- 
chelys, die zu den ltesten Schildkroten gehort. Dass es sich um eine ganz 
primitive Form handelt, zeigt auch das Vorkommen von typischen Cleithra. 
Sie ist noch nicht so spezialisiert wie die modernen Schildkroten, und so 
finden wir das Acromion hier auch noch sehr kurz, ein Fortsatz, der mit 
breiter Basis von der Scapula entspringt. Die Palaontologie hat somit den 
Befund der vergleichenden Anatomie und der Embryologie bestatigt. 


Ill. ZUR ONTOGENESE DES BRUSTSCHULTERAPPARATES DER 
WIRBELTIERE. 


Nicht immer erfolgt der ventrale Zusammenschluss beider Gurtelhalften 
bei den Haien unmittelbar, denn bei einigen Formen geschieht diese Ver- 
bindung durch Einschaltung eines Knorpelstickes zwischen die beiden 
Spangen (Hexanchus, Notidanus). 1884 wurde dieses Skelettstuck von Has- 
WELL entdeckt. In der ventralen Medianlinie der Rumpfwand gelegene Ske- 
lettelemente werden nach VAN GELDEREN (1925) bei den Vertebraten all- 
gemein als Sterna bezeichret. Es scheint mir jedoch zweckmassig, die Deck- 
knochen auszuschalten. Dann versteht man unter Sterna die in der ventralen 
Medianlinie gelegenen endoskeletalen Elemente der Rumpfwand. Has- 
WELL hat denn das von ihm gefundene Gebilde auch als Sternum bezeichnet, 
wahrend es spater PARKER (1868) Omosternum nennt, um seine Genese an- 
zudeuten, weil es nicht selbstandig, ,,in situ‘‘, sondern als Abgliederung der 
pars coracoidea des Schultergurtels entsteht. Mit Recht betrachtet PARKER 
dieses Gebilde als die alteste orm eines Sternalapparates. Da aber hier Rippen 
als Materiallieferanten uberhaupt nicht in Betracht kommen konnen, so betont 
Fucus (1927), dass wohl der Girtei urspriinglich bei der Genese der Sternal- 
elemente eine viel grossere Rolle spielte, als gemeinhin angenommen wird. 
Der Begriff des Sternums darf (mit Ausschluss dermaler Gebilde) zunachst 
nur topographisch aufgefasst werden, sonst entbehrt er der Deutlichkeit. Da- 
durch treten wir in Gegensatz zu PARKER, der in seiner beruhmten Mono- 
graphie nur ein ,,costales‘‘ Sternum als echtes Sternum gelten lasst. Wie schon 
aus den besprochenen Untersuchungen an Reptilien ersichtlich geworden, 
kommt bei den letztern fiir den Grossteil des Sternalapparates das Schulter- 
giirtelskelett wohl nicht mehr als aktiver Materiallieferant in Betracht. Die 
bereits angedeutete Steigerung der Stiitzfunktion des Girtels bewirkte einen 
immer engern Anschluss der Verknorpelungen in der Linea alba, welche von 
Haus aus nichts mit dem Girtel zu tun haben, an die zonalen Sternalgebilde, 
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was sich besonders schon bei den anuren Amphibien verfolgen lasst (siehe 
auch GOTTE, WIEDERSHEIM, DE VILLIERS). Anderseits tritt die gene- 
tische Kontinuitat der Sternalelemente mit dem Gurtel bei den Amnioten 
in aufsteigender Reihe immer mehr zurtck, offenbar zum Teil, weil nur wenig 
oder kein Material des urspriinglichen Girtelblastems mehr fir die Bildung 
des Sternums verwendet wurde. 

In der vergleichenden Anatomie ist oft von ,,kostalen Sterna‘ die Rede. 
Dabei wird aber der Begriff ,,kostal‘’ recht verschieden gefasst. Haufig 
geschieht es, dass Sternalgebilde, die lediglich in Kontinuitat mit den Rippen 
angetroffen werden, als ,,kostal“ gelten. Damit ist natirlich nicht gesagt, 
dass sie durch Auswachsen der Rippen und nachfolgende Abgliederung der 
distalen Partie derselben entstanden sind. Nur in letzterem Fall kann man 
aber von einem kostalen Sternum im engern, ontogenetischen Sinne sprechen. 

PATERSON (1904) fand die Sternalstreifen beim Menschen, bei der Ratte 
und dem Kaninchen in Kontinuitat mit dem Gurtelblastem. Spater erst 
brachen dieselben auf in Gurtel und Sternum. Wenn aber WnuiTrEHEAD und 
WADDELL (1911) behaupten, PATERSON hatte den Sternalstreifen vom 
Gurtel abgeleitet, so widerspricht das den tatsachlichen Ausfihrungen PATER- 
sons (siehe auch Hanson, 1919). Ebenso unzulassig erscheint es, Gebilde, 
die nur in Zusammenhang mit den Rippen entstehen, ontogenetisch kostal 
zu bezeichnen, wenn nicht das Auswachsen der betreffenden Rippen zu den 
Sternalkomponenten beobachtet wurde. 

WIEDERSHEIM (1890) spricht vom ,,kostalen‘’ Sternum der Anuren, 
meint aber nur, dass die Vorfahren derselben einmal langere Rippen besessen 
hatten, deren Abgliederungsprodukt eben das Sternum war, wahrend es aber 
in der Ontogenese jedenfalls heute nicht mehr ,,kostal‘ auftritt. 

Wenn das Sternum ganz ohne Beteiligung des Gurtels entsteht, so sind 
folgende Moglichkeiten denkbar: 1. Das Sternum ist eine Bildung, welche in 
der Ontogenese auf mesenchymatosem Stadium als selbstandige Anlage auf- 
tritt (in der Regel als Verknorpelung der Linea alba oder der Inscriptiones 
tendinez, was dasselbe ist, da eben die Linea alba als aus dem Zusammenfluss 
der Inscriptiones tendinez entstanden betrachtet werden kann). 2. Das Ster- 
num erscheint bei seinem ersten Auftreten als ein paariges Gebilde, welches 
jederseits die distalen Enden einer Anzahl Rippen miteinander verbindet. 
3. Das Sternum entsteht durch mediades Auswachsen und nachherige Ver- 
einigung der friher oder spater abgegliederten distalen Rippenpartien. Diese 
genetischen Definitionen beziehen sich auf die Ontogenese, und nur auf die 
Ontogenese. 

In ahnlicher Ausbildung wie bei den Selachiern finden wir auch bet 
Lepidosteus unter den Ganoiden ein zonales Sternum. Die Ganoiden stehen 
aber von allen Fischen den Amphibien am nachsten, und so ist auch das Ster- 
num der Amphibien noch partiell homolog demjenigen der Fische. 


24. — A. Z. 1929. 17 


: 
: 
{ 
T 
ag 
10 
tg 

i 

i 


JOSEF A. KALIN 

1890 erschien eine Arbeit von dem jingern PARKER, worin er die Sternal- 
gebilde der Anuren ganz allgemein auftasst als ein Mischorgan zwischen 
Abgliederungen der Epicoracoidea und Verknorpelungen des Musculus rectus 
abdominis. Auch das Episternum der Amphibien fasste er als zonales Element 
auf, was allerdings von DE VILLIERS (1922) berichtigt wurde, der nachwies, 
dass seine Anlage selbstandig in dem Myocomma des M. coracobrachialis 
erfolgt. Im tibrigen hat die sorgtaltige Arbeit von DE VILLIERS den PARKER- 
schen Befund im wesentlichen bestatigt. Von grosser Bedeutung sind hier 
die Transplantationsversuche yon Braus (1909) an Bombinatorlarven. Wenn 
das Blastem des Giirtels entfernt worden war, dann blieb auch die Bildung des 
zonalen Sternalteiles aus. Bei den Amphibien ist es also sicher, dass ein Teil 
des Sternums nicht mehr zonalen Charakter hat, sondern als Bildung der 
Linea alba resp. der Myocommata der ventralen Bauchmuskulatur anzusehen 
ist; ob diese Partie des Sternums einmal kostal war, d. h. auf einer fruhern 
Stufe der Stammesgeschichte einmal ontogenetisch von den Rippen aus ge- 
bildet wurde, lasst sich heute nicht entscheiden. Jedenfalls sind bei den 
rezenten Amphibien die Rippen weitgehend ruckgebildet, aber die Stego- 
cephalen weisen Formen aui, deren Kippen zweifelsohne die Linea alba er- 
reichten. In einer kleinen Arbeit weist DE VILLIERS (1925) darauf hin, dass 
die Frage, ob das Sternum von den Rippen aus seine Entstehung nehme oder 
selbstandig sich anlege, von geringerer morphologischer Bedeutung sei als 
gemeinhin angenommen wird, kann man doch Rippen wie Sternum als Ver- 
knorpelungen ein und derselben Myosepten betrachten. 

Bei den Amnioten finden sich paarige langgestreckte Sternalstreifen, die 
in ihrem Hauptteil gewohnlich miteinander verschmelzen. Chirotes unter den 
Reptilien besitzt ein Paar langer Sternalstreifen, welche zeitlebens getrennt 
bleiben, also gewissermassen auf embryonaler Stufe verharren. 

Bei den Reptilien ist die rein topographische Beziehung zwischen Ster- 
num und Schultergurtel viel ausgedehnter und inniger als bei den Saugern. 
Diese Tatsache lasst die Frage aufkommen, ob hierin nicht doch eine tiefere 
Erinnerung an Ichthyopsidenverhaltnisse vorliege, d. h. ob es sich noch um 
eine zusammenhangende Anlage des Sternums oder eines Sternalteiles mit 
dem Gurtel handle, oder ob gar noch eigentliches Gurtelblastem an der Aus- 
bildung des Sternalapparates formativ tatig sei. In der Literatur ist fast nir- 
gends von einem Anteil des Schultergurtels an der Bildung des Sternums bei 
den Reptilien die Rede. Erst neuestens betrachtet HANson (1919) aus rein 
spekulativen Griinden das Reptiliensternum als genetisch mit dem Gurtel 
verknupft. Da er sich aber auf keine tatsachlichen Beobachtungen stutzen 
kann, haben diese Ausfthrungen keine weitere Bedeutung. Und doch ist es 
auffallig, dass die Untersucher ihr Augenmerk viel mehr auf die sterno- 
kostalen Beziehungen lenkten als auf jene zwischen Brustbein und Gurtel. 
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Jedenfalls ist diese Frage noch naher zu untersuchen. Am Grossteil des 
Amniotenbrustbeines ist aber sicher kein Gurtelblastem mehr beteiligt; es 
entspricht dieses Material offenbar jenem Teil, welcher bei den Amphibien 
als Neomorph auftritt, den Hornern der Anurensterna. Dass Rippenmaterial 
im Sternum aufgeht ist zum mindesten fiir den kaudalen Teil des Amnioten- 
sternums verschiedentlich nachgewiesen (JUHN, 1923). 

Uber die Entstehung des Brustbeines der Sauger stehen sich im all- 
gemeinen zwei Ansichten gegentber: Die altere und meist vertretene geht 
dahin, dass die Rippen von ihrem distalen Ende die Komponenten des Ster- 
nums abgliedern. Sie sttitzt sich in erster Linie auf die Befunde von RuGE 
(1880) am Menschen, welche von CHARLOTTE MULLER (1906) bestiatigt 
wurden. Aber neuere Untersuchungen haben gezeigt, dass die Beziehungen 
zwischen Rippen und Sternum auch hier offenbar nicht so allgemeine und 
enge sind, wie man sich gewohnlich vorzustellen pflegte. Wo angeblich von 
den altern Untersuchern ein ,,kostales‘‘ Sternum festgestellt wurde, handelt 
es sich eigentlich nur um die Feststellung eines Zusammenhanges von Rippe 
und Brustbeinanlage auf friher Stufe. Wenn Ruce (1880) behauptet, 
RATHKE leite das Sternum von den Rippen ab, so widerspricht das der Tat- 
sache, da RATHKE sich uber diese Frage gar nicht geaussert hat. 

1904 berichtet PATERSON uber die Entstehung des Sternums beim Men- 
schen, bei der Katte und beim Kaninchen und kommt zum Resultat, dass 
Gurtel und Sternum sich aus derselben Anlage heraus differenzieren. 

Ig1t vertreten WHITEHEAD und WADDEL die Ansicht, dass das Sternum 
der Amnioten ,,in situ’ entstehe. Sie untersuchten Felis domestica, Sus scrofa 
und Homo sapiens. Beim letzteren dehnten sich auf dem fruhesten Stadium 
die Sternalstreifen kaudad bis in die Gegend der 4. Rippe aus. Die Rippen 
erreichten das Sternum noch nicht. Ein klares histologisches Bild des ersten 
Stadiums spricht fur die Zuverlassigkeit dieser Untersuchung. 

1919 findet Hanson bei Aius decumanus und Homo sapiens noch Rudi- 
mente eines zonalen Sternalteils, die ,,anterior median sternal rudiments“. 
Bezuglich des Sternalstreifens schliesst er sich und WaADDEL 
an, obwohl seine Beobachtungen in dieser Hinsicht nicht ganz eindeutig 
erscheinen. 

Auch KRrAvETz (1905) und HomMeEs (1921) sprechen von einem Ster- 
num, das ohne Beteiligung der Rippen angelegt wird. Die Untersuchungen 
des ersten erstrecken sich nur auf die Saugetiere, wahrend Hommes auch 
die Vogel in den Kreis seiner Untersuchungen zog. Damit trat er in Gegen- 
satz zu der Arbeit von KNoprii (1918), in welcher die kostale Genese des 
Vogelsternums verireten wird. 
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IV. DIE BISHERIGEN UNTERSUCHUNGEN UBER DIE ENT- 
WICKLUNG DES BRUSTSCHULTERAPPARATES BEI DEN 
KROKODILEN. 


Der erste, welcher embryologische Beobachtungen wber den Brust- 
schulterapparat der Krokodile anstellte, war RATHKE. 1866 erschien die mono- 
graphische Arbeit: ,,Untersuchungen uber die Entwickelung und den Korper- 
bau der Krokodile.“‘ Es wird darin der Bildungsmodus, den er 1848 und 1853 
fiir die Krokodile angegeben hatte, bestatigt und naher ausgefuhrt. Es sei 
mir gestattet, einen Passus aus der RatmKeschen Arbeit folgen zu lassen: 
Das Brustbein bestand bei einem Embryo von Alligator lucius ebenso wie 
dies bei den Saugetieren, Vogeln und Eidechsen der Fall ist, in einer sehr 
friihen Zeit des Fruchtlebens aus zwei schmalen, ziemlich geraden, und ein- 
ander in Form und Grosse gleichen Knorpelstreifen, die in der vordern 
Halfte des Rumpfes von vorn nach hinten verliefen, auf die beiden Seiten- 
halften des KGrpers verteilt waren, in je einer Seitenhalfte mehrere Rippen, 
(die dritte bis zehnte des Rumpfes), unten mit einander vereinigten, und hinten 
nicht uber diese Rippen hinausragten. Ganz vorn, wo sie etwas breiter und 
dicker als weiter nach hinten waren, auch uber die mit ihnen verbundenen 
Hackenschlusselbeine ein klein wenig hinausragten, stiessen sie miteinander 
unter einem rechten Winkel zusammen, waren also selbst an dieser Stelle 
nicht verschmolzen. Von da aus divergierten sie nach hinten sehr bedeutend, 
indem sie an den beiden Seitenrandern der unteren Vereinigungshaut sich 
hinzogen, und liessen also einen verhaltnismassig recht grossen dreieckigen 
Raum zwischen sich.“ Bei zwei Embryonen von Crocodilus acutus waren 
die Sternalstreifen schon bis zu dem 6. Thorakalrippenpaar verschmolzen. 
Als erstes Thorakalrippenpaar gelte das erste in kraniokaudaler Richtung, 
welches sich an das Sternum anheftet. Uber die Vereinigung der Sternal- 
streifen heisst es dann noch weiter: ,,[hre Annaherung aber beruht darauf, 
dass der zwischen ihnen liegende Teil der untern Vereinigungshaut durch 
Resorption immer schméler wird, dagegen die eigentlichen und ursprunglich 
nur sehr schmalen Seitenwandungen des Rumpfes, deren vordere Halften 
durch die streifenformigen Seitenhalften des Brustbeins unten gleichsam 
besaumt sind, allmahlich immer breiter werden.“ 

Bezuglich der Interclavicula fahrt RatHxKe fort, dass das_,,vordere 
Brustbeinstiick“‘ unpaar entstehe und ohne knorpelige Vorstufe. Es soll sich 
erst anlegen, wenn die beiden Sternalstreifen sich vorn vereinigt haben und 
eine massig breite Platte bilden. Kaudad soll es in eine Spitze auslaufen. 
Es soll im Perichondrium entstehen, das die knorpelige Partie des Sternums 
umhullt. 
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1879 sucht HoFrFMANN die GOrtTEsche Vermutung, dass auch bei den 
Krokodilen eine Schlisselbeinanlage noch nachzuweisen sei, zu bestatigen, und 
zwar soll letztere durch jene bindegewebige Membran dargestellt werden, deren 
Vorderrand durch seine Insertionsverhaltnisse an der Spitze des Episternums 
und am Girtel der Lage nach mit jener einer Clavicula ubereinstimme. Er gibt 
aber selbst zu, dass diese Membran sich auch bei Cheloniern und Vogeln 
finde, und da bei letztern die Clavicula durch die Furcula reprasentiert wird, 
so kann die Membran jedenfalls nicht zugleich das Homologon der Clavicula 
sein. Zudem ist es ausserst unwahrscheinlich, dass ein Deckknochen zu einer 
Membran riickgebildet werde. Die Interclavicula soll nach einem Befund an 
einem ,,sehr schlecht konservierten“ Alligator paarig entstehen, was ja durch 
die theoretische Stellungsnahme dieses Autors auch gefordert wird. Auch die 
jungsten Embryonen, die von HorrMann untersucht wurden, wiesen schon 
verschmolzene Sternalstreifen auf. Der Knorpel ging hier kontinuierlich von 
den Rippen zum Sternum uber, nur Grundsubstanzfarbung und Kernlagerung 
deuteten die Grenzen an. 

1892 glaubt WiIEDERSHEIM die Clavicularanlagen bei Crocodilus nach- 
gewiesen zu haben; die erwahnten HorrmMannschen Ausfuhrungen halt er 
auch nicht ftir beweisend. 

Auf einigen Schnitten einer Serie von Crocodilus biporcatus fand WI1eE- 
DERSHEIM namlich einen kraniomediaden kleinen Fortsatz der Scapula. 
Proximal erschien dieser vorknorpelig, distal mesenchymatos. Nach der 
WieveErsHErIMschen Auffassung handelt es sich hier um eine Clavicula; wir 
k6énnten indessen dieses Gebilde héchstens als ein Acromion deuten, da ja ein 
Deckknochen nicht als Fortsatz des primaren Schultergirtels entstanden sein 
kann. 

Beim gleichen Embryo fand WIEDERSHEIM die 4 vordersten Rippen zu 
dem Sternum zusammentliessend. Er betont, dass die erste Sternalrippe vorn 
dicht neben dem Sternum entstehe und nicht etwa dorsal, um dann mediad 
auszuwachsen. Die Anlage der Interclavicula sei paarig. Sie soll in der Mitte 
eine Durchbrechung aufweisen, mehr kaudal einen Kiel tragen und in einer 
Spitze endigen. Die Differenzierung der Interclavicula finde in kraniokaudader 
Richtung statt. W1epERSHEIM hebt noch die weitgehende formelle Ahnlichkeit 
mit der Interclavicula der Saurier hervor und endlich die fruhzeitige hohe 
Entwicklung. 
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V. EIGENE UNTERSUCHUNGEN. 


a. Material und Technik. 


Das Material meiner Untersuchungen verdanke ich der Liebenswiirdig- 
keit meines hochverehrten Lehrers, Herrn Professor Dr. KARL HESCHELER, 
Direktor des zoologisch-vergleichend anatomischen Institutes beider Hoch- 
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schulen in Ziirich. Hieftir sowie fur die gitige Leitung der Untersuchung 
und das Interesse, das er meiner Arbeit schenkte, danke ich ihm von Herzen. 
Auch erinnere ich mich in Dankbarkeit des Frauleins Professor Dr. Marte 
DaIBER (gest. am 6. Juli 1928), die mich in technischen Fragen stets mit 
den Ratschlagen ihrer reichen Erfahrung unterstutzte. 

Das zoologische Laboratorium bekam dieses wertvolle Material leihweise 
von Herrn Dr. G. L. STREETER, Direktor des Departement of Embryology der 
Carnegie Institution of Washington in Baltimore, Maryland, U.S.A. Bei 
dieser Gelegenheit sei daftr der herzlichste Dank von seiten des zoologischen 
Laboratoriums der Universitat Zurich abgestattet. Ebenso sei gedankt einer- 
seits Herrn Dr. A. Scnuttz, Associate Professor of Physical Anthropology 
an der John Hopkins University in Baltimore, und anderseits Herrn Dr. 
H. STEINER, Vizedirektor des Concilium bibliographicum in Zurich, durch 
deren giitige Vermittlung die Uberlassung des Untersuchungsmaterials er- 
moglicht wurde. Herr Dr. H. STEINER benutzte zum Zwecke eigener Unter- 
suchungen von den gleichen Embryonen die Extremitaten, die entfernt 
wurden. Im Herbst 1925 ubergab mir Herr Professor HESCHELER das Ma- 
terial. Uber das Systematische und die Fixierung der Tiere heisst es in 
einem Bericht des Herrn Dr. A. Scuuttz: ,,Die Specimens wurden in 
80 %igem Alkohol fixiert und sind noch darin ... dass leider die genauere 
Species der Foten nicht bestimmt werden kann, da sie hauptsachlich von 
Indianerjagern gesammeit wurden; auf jeden Fall sind es aber alle ,Caiman‘.“ 
Nach Mitteilung von Herrn Dr. STREETER und Herrn Dr. ScHULTzZ wurden 
die Embryonen auf Veranlassung von Dr. A. M. REESE (Verfasser des 
Buches ,,The Alligator and his Allies‘, New York, 1915) in der Nahe von 
Georgetown, British Guyana, gesammelt. 

Es kommen in der Gegend vor: Caiman niger Sp1x, Caiman sclerops 
ScHNEID., Caiman trigoiatus SCHNEID. und Caiman palpebrosus CUVIER. Es 
handelt sich im ganzen um 18 Embryonen. Dazu kommt ein fast schlipf- 
reifer Embryo eines Alligator scierops SCHNEID. von St. Catharina, Brasilien, 
ferner ein Exemplar eines schlupfreifen Embryos von Crocodilus biporcatus 
CuvIER aus Sumatra und ein 30—40 Tage alter Crocodilus cataphractus 
CuviER aus Gabun. Ferner wurden einige Exemplare junger Alligatoren in 
toto untersucht. Ein Exemplar von Alligalor lucius MERREM, bezogen von 
der Firma Reichelt und Co. in Berlin, wurde nach der Aufhellungsmethode 
von Spalteholz behandelt und so ein Totalpraparat erzielt, das die Ossifi- 
kationsverhaltnisse eines jungen Tieres weit besser demonstriert als eine 
Rontgenaufnahme. Dazu ist erfahrungsgemass Fixierung mit Formol not- 
wendig, denn das Alkoholmaterial versagt bei dieser Methode. 

Die Fixierung mit Alkohol von nur 80% ist leider ungenugend, um 
histologisch schéne Bilder zu erzielen, und die Farbung bot anfanglich nicht 
geringe Schwierigkeiten. Als Kernfarbe verwendete ich Boraxkarmin, mit 
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welchem die Tiere in toto behandelt wurden. Dann wurden sie zu Schnitt- 
serien verarbeitet und diese mit Bleu de Lyon fur Knochen- und mit Bis- 
marckbraun fur Knorpelfarbung behandelt. Das Material war auch beim 
Schneiden schwierig zu behandeln, besonders wegen Luftblasen, die sich im 
Verdauungstraktus haufig vorfanden. Beim Aufkleben der ziemlich briichigen 
Schnitte erwies sich folgende Methode als vorteilhaft: sie wurden auf den 
mit Eiweissglyzerin vorbehandelten Objekttrager gebracht und dieser so 
unter kaltes Wasser gehalten, dass die Schnitte auf einer dinnen Wasser- 
schicht schwammen; das kalte Wasser glattete dann dieselben, und erst 
nachher wurde der ganze Objekttrager einen Moment in derselben Weise 
mit warmem Wasser nachbehandelt, was das Ankleben der vorgestreckten 


Schnitte zur Folge hatte. 

Mary Juun (1923) gibt an, dass die Bismarckbraunfarbung in abso- 
lutem Alkohol schonender sei als in wasseriger Losung, aber der schlechten 
Farbbarkeit wegen war ich doch zur Benutzung der wasserigen Losung ge- 
notigt, da die Alkohollésung zu wenig tingierte. Uberhaupt war mit der Far- 
bung ein grosser Zeitverlust verbunden: die Schnitte mussten oft 5 und 6 
Stunden in Bleu de Lyon belassen werden. Dagegen mussten die Objekte 
dann méglichst schnell in absoluten Alkohol und Xylol wberfthrt werden, 
da sich die Farben sonst wieder auslosten. Die Orientierung der Objekte 
geschah nach der Geraden, die jederseits die Mittelpunkte der Schnittflachen 
der abgetrennten Extremitaten miteinander verband. Mit Ausnahme des 
altesten der in Serien verarbeiteten Embryonen betrug die Schnittdicke 10 wu. 
Beim altesten musste sie auf 20 uw gesteigert werden. Indessen fielen hier die 
Schnitte ungleich dick aus, was auf die starke mechanische Beanspruchung 
des Messers zurtickzufthren ist. 

Die Zeichnungen der Schnitte fulrte ich aus mit dem Zeichenapparat 
von Edinger von der lirma Leitz, Wetzlar. 

Die Totalansichten der Embryonen wurden in den Umrissen mit dem- 
selben Apparat unter Zuhilfenahme eines Pantographen gezeichnet. Die 
nahere Detailausfthrung geschah von freier Hand. Die Optik der Schnitt- 
zeichnungen ist jedesmal an Ort und Stelle angegeben. Wo es auf die Lage 
der Zellkomplexe in der Interzellularsubstanz ankam, wie bei den starken 
Vergrosserungen aus der Zusammenschlusszone von Sternum und Schulter- 
gurtel, wurden die Zellen einzeln eingezeichnet. Die Masse der Embryonen 
beziehen sich auf den Abstand von der Schnauzenspitze bis zur Kloaken- 


spalte. 


b. Anatomie des Brustschulterapparates der Krokodile. 


Der Schultergiirtel der Krokodiliden ist in seinen Formverhaltnissen 
neben demjenigen der Ascalaboten der einfachste, den man unter den Rep- 
tilien finden kann. Er weist zwei knorpelig praformierte Elemente auf, ein 
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dorsales, die Scapula, und ein ventrales, das Coracoid, ferner eine dermale 
Interclavicula (Fig. 1). 

Die Scapula ist distal von der Fossa glenoidalis anteroposterior aus- 
gezogen und zugleich abgeflacht. Diese Partie wird als knorpelig bleibende 
Apophyse schon zur Zeit des Embryonallebens deutlich gegen den ossifizieren- 
den Hauptteil abgesetzt; sie wird gewohnlich als Suprascapula bezeichnet. 
Bei jungen Tieren liegt zwischen den knéchernen Teilen von Scapula und 
Coracoid eine relativ breite Knorpelzone, der auch die Gelenkregion zum 
grossen Teil angehOort. Mit zunehmendem Alter wird diese als Synchondrose 
fungierende Knorpelpartie relativ schmaler. Die Verknocherung ergreift nun 
auch die Gelenkregion mehr und mehr. Ihre dorsale Partie wird in die kno- 
cherne Scapula einbezogen, wahrend die ventrale zum knochernen Coracoid 
gehort. Nach vorn geht die Knorpelpartie in jene Region uber, welche zeit- 
lebens knorpelig bleibt und die kraniale Ecke bildet, in welcher Scapula und 
Coracoid zusammenstossen. PARKER (1868) nennt sie unberechtigterweise 
Procoracoid. Die Facies glenoidalis ist halbmondformig. Die Gelenkflache 
schaut nach hinten und aussen und ist fast vertikal orientiert. Das Foramen 
supracoracoideum liegt im dorsalen Gebiet des Coracoid zirka zwei Drittel 
vom hintern und ein Drittel vom vordern Rand entfernt. Sowohl Scapula 
als auch Coracoid sind in der Nahe des Oberarmgelenkes anteroposterior 
verbreitert, jedoch nicht in dem Masse wie distal von dieser Stelle; auch die 
Dicke der beiden Knochen erreicht hier ihr Maximum. Die ventrale Knorpel- 
apophyse des Coracoid bezeichnet man in der Regel als Epicoracoid; sie tritt 
nur bei jungen Tieren deutlich in Erscheinung als schmaler medianer Saum 
des Coracoid und beschrankt sich fast nur auf die Region der Artikulation 
mit dem Sternum. Die Interclavicula liegt als stabformiges Gebilde an der 
Ventralseite des vordern Sternumteiles, ragt aber kranial noch betrachtlich 
uber letztern hinaus. Sie wird in eine Rinne des Brustbeines aufgenommen, 
die sie aber bei weitem nicht zu fassen vermag, so dass die Interclavicula wie 
eine Leiste uber das Sternum vorspringt. Bei jungen Tieren wachst sie viel 
schneller als das Sternum und wird dann am kranialen Ende in der Regel 
loffelartig verbreitert. Dann folgt eine lateral etwas eingezogene Partie, welche 
wiederum in eine Verbreiterung ubergeht und oft zeitlebens in zwei Spitzen 
endigt. Nach vorn setzt sich die Trennung der Spitzen in eine ventromediane 
mehr oder weniger ausgepragte Rinne der Interclavicula fort. Das Sternum 
lasst drei Regionen unterscheiden: Prosternum, Mesosternum und Xiphi- 
sternum. Das Prosternum stellt eine funfeckige Platte dar, deren eine Ecke 
in das streifenformig nach hinten ziehende Mesosternum ubergeht; letzteres 
lauft in zwei divergierende Schenkel oder Horner aus, das Xiphisternum. 
Im ubrigen ist auch innerhalb des gleichen Genus Variation mdglich, sowohl 
was die Form des Brustbeines als auch was die Zahl der artikulierenden 
Rippen anbelangt, die bei noch jungen Tieren ausserlich kontinuierlich in das 
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Sternum ibergehen. Wie weit diese Variationen etwa bei einzelnen Spezies 
fixiert sind, liesse sich nur durch ausgedehnteres Beobachtungsmaterial 
feststellen. Unsere Beschreibung bezieht sich auf das Genus Alligator. Das 
Mesosternum divergiert hier kaudad bis etwa zur doppelten Breite. Die 


Fig. 1. Brustschulterapparat eines jungen Alligator mississipiensis DAuDIN, Nach eigenem 
Praparat. (Ansicht von ventral.) S.Sc. Suprascapula. Sc. Scapula. Co. Coracoid. E. Co. 
Epicoracoid. J. Interclavicula. F.g. Fossa glenoidalis. P.st. Prosternum. M. st. Meso- 


2/ 


sternum, X. st. Xiphisternum, Vergr. ?/s. 


Horner des Brustbeines sind dorsoventral abgeflacht und etwas breiter als 
die Rippen, die ans Sternum ansetzen, von denen sich bei Alligatoren in der 
Regel jederseits 7 vorfinden. Davon entfallen 2 auf das Prosternum, 3 aut 
das Mesosternum und 2 auf das Xiphisternum. Die 7. Sternalrippe ver- 
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lauft fast parallel mit dem_ gleichseitigen Schenkel des Xiphisternums in 
leichtem Bogen kaudolaterad und zugleich etwas dorsad. An der medianen 
Seite der beiden Schenkel liegt der Musculus rectus abdominis, der also durch 
sie vorn begrenzt wird. An der anterolateralen Seite entspringt der Musculus 
obliquus abdominis externus superficialis. Ventral heftet sich an die beiden 
Schenkel der Musculus pectoralis, der sich nach vorn uber den Musculus 
obliquus abdominis externus supertficialis lagert. Die beiden Schenkel liegen 
oit mit ihrer distalen Partie unter (ventral von) der letzten Sternalrippe, 
von ihr getrennt durch Bindegewebe und Fasern des Musculus obliquus 
abdominis externus. Haufig trifft man zwischen den beiden Hornern des 
Sternums noch ein Paar mediane Fortsatze, die teilweise oder ganz ver- 
schmelzen. Histelogisch besteht das Sternum alterer Tiere aus Kalkknorpel. 


c. Beschreibung der Embryonen. 


Im folgenden soli die aussere Korperform der untersuchten Embryonen 
kurz skizziert werden. Sie wird ferner erlautert durch die Tafelfiguren. Diese 
Abbildungen beziehen sich auf dieselben Objekte, welche unten in den Schnitt- 
serien beschrieben werden. 

Stadium I. (Taf. I, Fig. 1.) Dieses Stadium mag etwa dem Stadium 
57, Tafel VIII von VorLtzKow (1899) entsprechen. (Die VorLTzKowschen 
Stadien beziehen sich auf Crocodilus madagascarensis GRAND.) Man sieht hier 
noch eine Andeutung der ersten Kiemenspalte. Im Gegensatz zu dem offenbar 
entsprechenden Stadium von VoELTzKow ist das aussere Ohr noch nicht diffe- 
renziert. Auch finde ich hier das Auge noch rund. 

Stadium II. (Taf. I, Fig. 2.) Es mag etwa dem Stadium 58, Tafel 
VIII von VoELtzKow entsprechen. Das aussere Ohr ist deutlich sichtbar 
geworden. Der Unterkiefer ist erheblich ausgewachsen und hat beinahe die 
Lange des Oberkiefers erreicht. Die ganze Schnauzenpartie ist im Vergleich 
zu dem vorhergehenden Stadium absolut und relativ langer geworden und 
vom ubrigen Kopf deutlich abgesetzt. 

Stadium III. (Tat. J, Fig. 3.) Der Embryo entspricht etwa einem 
intermediaren Stadium zwischen Stadium 58 und 59 von VoreLtzKow. Das 
Gesicht ist bedeutend besser ausgebildet als auf dem vorhergehenden Stadium. 
Die relative Verlangerung des Unterkiefers ist noch weiter gegangen. Das 
Verhaltnis von langstem zu kurzestem Durchmesser des Auges ist grosser 
geworden. 

Stadium IV. (Taf. I, Fig. 4.) Es entspricht ungefahr dem Stadium 
59 von VoELTzKow. Die aussere Korperform ist im groben Umriss aus- 
gebildet. Das aussere Ohr hebt sich noch deutlicher ab als auf dem vorher- 
gehenden Stadium. Die Nickhaut ist aber im Gegensatz zu Stadium 59 von 
VOELTzZKOW noch nicht sichtbar. 
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Stadium V. (Taf. I, Fig. 5.) Es entspricht ungefahr dem Stadium 
60 von VoELTzKow. Die Schnauze ist im Vergleich zu dem vorangehenden 
Stadium bedeutend mehr verlangert. Die Nickhaut ist auch auf diesem Sta- 
dium noch nicht sichtbar. Die aussere Segmentierung ist nun in der ganzen 
Rumpfregion angedeutet, besonders aber in der Schwanzregion. 

Stadium VI. (Taf. I, Fig. 6.) Der Embryo gehort auf eine Zwischen- 
stufe zwischen Stadium 60 und 61 von VoELTzKow. Die relative Verlangerung 
der Schnauze hat weitere Fortschritte gemacht. Nun findet man auch die 
Nickhaut, und zwar schon sehr gut ausgebildet. Die Segmentierung des In- 
tegumentes ist deutlicher geworden. 

Stadium VII. (Taf. I, Fig. 7.) Der Embryo entspricht etwa dem 
Stadium 61 von VorLrzxow. Die Eischwiele ist auigetreten. Auge und Ohr 
sehen aus wie bei schlupfreifen Embryonen. In der Schnauzenregion sind 
die charakteristischen Hocker des Integumentes aufgetreten. Die relative 
Schnauzenverlangerung ist bedeutend fortgeschrittener als auf dem vorher- 


gehenden Stadium. 


d. Schilderung der Schnittserien. 


Stadium I. 


Bei den jiingsten Embryonen, die mir zur Verftigung standen, war die 
Gurtelanlage noch rein mesenchymatds. Der Embryo, der dieser Schilderung 
zugrunde liegt, mass 32,5 mm. 

Nur die Wirbelbogen haben die vorknorpelige Stufe erreicht. Sie sind 
mit Bismarckbraun tingiert, ohne dass ihre Zellen deutlich begrenzt waren. 
Die Schnitte von 10 uw folgen sich von vorn nach hinten. Die Anlage des 
Schultergurtels wird dadurch angedeutet, dass die Zellkerne in der entspre- 
chenden Region naher zusammenliegen und so einen Herd erzeugen, der aber, 
besonders kraniad und kaudad, nur allmahlich in das umgebende Binde- 
gewebe auslauft. Infolgedessen kann ein scharfer Kontur der Giurtelanlage 
nicht gegeben werden. In ihrer ganzen Ausdehnung liegt sie, mehr oder 
weniger abgeplattet, parallel der seitlichen Korperwand. In der Richtung 
gegen das umgebende Bindegewebe vergrossern die Zellkerne sukzessive ihre 
gegenseitigen Abstande, bis sie in ihrer Haufung gar nicht mehr von dem 
Verhalten der Bindegewebskerne unterscheidbar sind. Die Rippen sind nur 
in der Umgebung der Wirbel mesenchymatés vorgebildet und reichen noch 
bei weitem nicht in die ventrale Korperregion. Die kraniokaudale Ausdeh- 
nung des Girtels mag etwas uber 30 Schnitte betragen. Da, wo die Extremitat 
ansetzt, liegen die Kerne am dichtesten. Es handelt sich also hier um das 
Zentrum der Anlage. Einzelne Komponenten des Gurtels konnen noch in 
keiner Weise unterschieden werden. Kaudal dehnt sich die Gurtelanlage kaum 


27 


af 
bo 
i 
Ol 
10 
4 
| 


370 


JOSEF A. KALIN 


iiber die Region der spatern Gelenkpfanne fur den Humerus aus. Auf Fig. 2 
sind die Lagebeziehungen des Gurtels zu Leber und Genitalleiste sichtbar. 
Intolge der frithzeitigen Entwicklung des Herzens und der Leber sind die 
relativen Dimensionen bei den Tieren der jungern Stadien von denen Alterer 
Tiere bedeutend verschieden. Die ventralen Thoracalwande sind gleichsam 
nach der Seite auseinandergetrieben, so dass der ventrale Teil der Schulter- 
girtelanlage, die pars coracoidea, eine viel grossere Neigung zur Horizontal- 

ebene aufweist als spater. 
Der lockere Kernstreifen, welcher aut Fig. 2 mit X bezeichnet ist, stellt 
ee wahrscheinlich zum Teil schon Material der Ster- 
& oe nalanlage dar. Er erscheint als kaudoventraler Aus- 

es laufer der Gurtelanlage. 

Von den zwei andern Embryonen dieses Sta- 
diums wurden Sagittalschnitte hergestellt. Die Em- 
bryonen massen 30,5 mm und 32 mm. Diese Schnitt- 
richtung fand ich aber weniger geeignet fur den 
Zweck meiner Untersuchung. Doch bestatigten sie 
das Beschriebene an den Querschnitten und dic 
Deutung der Partie X von Fig. 2 als hoéchst wahr- 
scheinlich zur Sternalanlage gehorig. 


Stadium II. 


Zwei Embryonen dieses Stadiums standen mir 
zur Verfugung. Sie massen 36 mm und 39 mm. Es 


Fig. 2. Stadium I. Quer- sei der erstere beschrieben. 


schnitt durch die Schulter- 
giirtelanlage. G. Schulter- Zuerst wird der dorsale Teil der Scapula ge- 


“pe troffen, welcher schwach vorknorpelig erscheint. Der 
Sternalanlage ?. Ob. 3, Ok. dorsale Rand der pars scapularis ist nur mesen- 

3, Leitz. Vergr. */s. chymatés. In den folgenden Schnitten dehnt sie 
sich ventrad aus und nimmt einen deutlich vorknorpeligen Charakter an. In 
weitern Schnitten finden wir bereits eine leichte Differenzierung in embryo- 
nalen Knorpel. Dass zuerst die pars scapularis in ihrer dorsalen Partie ge- 
troffen wurde, hangt mit der starken Kriimmung der Tiere zusammen. Auf 
einigen weitern Schnitten zeigt sich nun, dass die pars scapularis sich im Quer- 
schnitt in einen mediad umgebogenen Haken fortsetzt, der nur schwach vor- 
knorpelig ist und durch dichter gelagerte Kerne leicht gegen die Scapula ab- 
gegrenzt wird; es handelt sich um die kraniolaterale Ecke des Coracoid. Im 
folgenden verliert das Coracoid wiederum seinen hakenformigen Querschnitt. 
Es ist dicker geworden, und seine Grenze gegen die Scapula ist immer noch 
durch die dichtere Lagerung der Kerne und die schwache Einschnurung 
erkennbar. Weiter kaudal tritt das Coracoid mehr und mehr gegen die 
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Mediane vor. In seiner Mitte ist, wie in der Scapula, die histologische Diffe- 
renzierung am weitesten gediehen, doch ebenfalls nicht deutlich knorpelig. 

Die Anlage des Sternums wird zum erstenmal getroffen als eine ganz 
schwache Verdichtung der Zellkerne des Mesenchyms ventral vom Coracoid 


und dorsal von der Stelle, wo die definitive Epidermis 
in die ,,untere Vereinigungshaut (RATHKE, 1866) uber- 
geht. In der Folge verdichten sich die Kerne der Sternal- 
anlage jederseits mehr und mehr zu einem Gebilde, das 
den Querschnitt eines Bandes oder Streifens aufweist. 
Es handelt sich also um ,,Sternalstreifen‘‘. Diese liegen 
parallel der Korperwand und ziehen von vorn nach hin- 
ten. Immer geringer wird auf den folgenden Schnitten 
der Abstand zwischen Coracoid und Sternalanlage, und 
letztere legt sich dem ventralen, mesenchymatosen Ende 
des Coracoid an, so dass eine Grenze zwischen Sternal- 
streifen und Giirtelblastem nicht angegeben werden 
kann. Nachdem das Coracoid wieder verschwunden ist, 
differenziert sich der histologische Charakter des Ster- 
nalstreifens etwas mehr, denn er wird nun durch Bis- 
marckbraun tingiert. Sein Umriss wird immer deutlicher 
und erscheint nun rundlich. Die 1. Thoracalrippe ist in 
ihrer pars dorsalis vorknorpelig. Die pars ventralis da- 
gegen erscheint nur als eine leicht streifenformige Ver- 


Fig. 3. Stadium II. 
Querschnitt im Ge- 
biet der 1. Thora- 
calrippe. D.R. Dor- 
salteil der 1. Thora- 
calrippe. V. R. Ven- 
tralteil der 1. Tho- 
racalrippe. St. Ster- 
nalstreifen. Ob. 3, 
Ok. 3, Leitz. Vergr. 
4 


Is. 


dichtung der Bindegewebskerne. Sie geht aus von der im Querschnitt knopf- 
formig getroffenen pars dorsalis (Fig. 3). Da, wo diese ganz schwache 
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Andeutung der pars ventralis der 1. Thoracal- 
rippe den Sternalstreifen erreicht, ist letzterer 
" nur mehr rein mesenchymatods und von rund- 

lichem Querschnitt. Nun ist von Bedeutung, 


@ 

a4 
Fig. 4. Stadium II. Bereich 
des Sternalstreifens von Fig. 
3. St. Sternalstreifen. V.R. 
distales Ende der 1. Thora- 
calrippe. Ob. 3, Ok. 7, Leitz. 
Vergr. 
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dass das distale Ende der Rippe nicht mehr 

vom umliegenden Bindegewebe unterschieden 

Sey ve VAR, werden kann (Fig. 4). Es fehlt eine vermit- 

telnde Kernansammlung mit intermediar ge- 

3 egene 1 > ‘ 
legenen Mitosen, wie das eine gemeinsame 


Herkunft beider Elemente andeuten wirde. 
Nach 6 weitern Schnitten von 10 wu ist die 
1. Thoracalrippe verschwunden. Der mesen- 
chymatose Sternalstreifen lasst sich noch etwa 
uber 70 Schnitte verfolgen, ohne mit einer Rippe 
in nahere Beziehung zu treten. Dabei wird er 
immer schwacher, bis er sich wberhaupt nicht 
mehr nachweisen lasst. 
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Zusammenfassung von Stadium II. 


Der Giirtel befindet sich auf einer Ubergangsstufe zwischen Vorknorpel 
und embryonalem Knorpel. Die Scapula ist etwas mehr differenziert als das 
Coracoid; die Grenze zwischen beiden F-lementen wird nur durch etwas dich- 
tere Lagerung der Kerne angedeutet. Die Anlage des Sternums erscheint 
hier zum erstenmal mit voller Sicherheit als ein Paar von Sternalstreifen, die 
parallel in anteroposieriorer Richtung an den Seiten des Rumpfes verlaufen. 
Vorn liegen sie ventral vom Coracoid und in ihrer ganzen Ausdehnung dorsai 
von der Stelle, wo die ,,untere Vereinigungshaut* in die definitive Epidermis 
iibergeht. Sie beginnen in der Schnittserie auf Schnitten durch die Gelenk- 
pfanne und sind, mit Ausnahme einer Partie kaudal von der Anschlusstelle 
an das Coracoid, nur mesenchymatos. Jene kurze Strecke aber ist bereits vor- 
knorpelig, denn sie wird durch Bismarckbraun gefarbt. An der Anschluss- 
stelle des Coracoid lasst sich keine Grenze zwischen beiden Elementen fest- 
stellen. Kaudal von der vorknorpeligen Stelle wird der Querschnitt der 
Streifen rundlich und zugleich kleiner und kleiner. Die 1. Thoracalrippe 
tritt nur in nichste Nahe des Sternalstreifens. Sie ist an der Bildung des 
letztern nicht beteiligt. Weitere Rippen treten noch nicht in nahere Beziehung 
zur Sternalanlage, welche sich noch uber etwa 70 Schnitte von 10 uw Dicke 
verfolgen lasst. 


Stadium ITI. 


Von diesem Stadium standen mir drei Embryonen zur Verfugung. Sie 
massen 38 mm, 39,5 mm und 40 mm und wurden in Querschnitte zerlegt. 

Beim Embryo von 39,5 mm traf ich den Schultergurtel in kraniokaudader 
Schnittfolge zuerst im dorsalen Gebiet der pars scapularis. In der mittleren 
Region der Scapula finden sich schon viele embryonale Knorpelzellen; dorsal 
ist sie nicht scharf abgegrenzt, denn der Ubergang ins umgebende Binde- 
gewebe wird durch leicht gefarbten Vorknorpel vermittelt. An den folgenden 
Schnitten wird die ventrale Begrenzung des Gurtels immer scharfer. Das 
Gebiet des hakenformigen Querschnittes im Coracoid ist schon gut vorknor- 
pelig. Coracoid und Scapula gehen kontinuierlich ineinander uber; wiederum 
ist ihre Grenze nur durch etwas dichtere Kernlagerung angedeutet. Es stimmt 
also der Girtel in allen wesentlichen Punkten mit dem des vorangehenden 
Stadiums uberein. 

Auch auf diesem Stadium traf ich den Sternalstreifen zuerst als eine 
unbestimmte Kernverdichtung ventral und zugleich medial vom antero- 
medialen Rand des Coracoid. Man kann also nicht genau den Schnitt be- 
stimmen, auf welchem der Sternalstreifen beginnt, jedenfalls aber tritt er 
wiederum auf Schnitten durch die Gelenkregion des Humerus auf. Er er- 
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weist sich als ein dorsoventral abgeflachtes Band und ist nach etwa 10 
Schnitten von 10 u weiter hinten besser umrissen, aber noch immer mesenchy- 
matos. Mediad geht er uber in faseriges Bindegewebe mit flachen Kernen, 
welche eine transversale Ausdehnung zeigen. Dieses Gewebe zieht sich unter, 
resp. dorsal von der ,,untern Vereinigungshaut‘‘ auf die gegeniiberliegende 
Seite, wo es den andern Sternalstreifen erreicht. Seitlich geht der Sternal- 
streifen in die Anlage des Musculus pectoralis iiber. Fig. 10 zeigt diese Ver- 
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Fig. 5. Stadium ITI. Querschnitt durch die Re- Fig. 6. Stadium III. Querschnitt durch 
gion des Zusammenhanges von Coracoid und das Coracoid und den Sternalstreifen. 
Sternalstreifen. Co. Coracoid. St. Sternalstrei- Co. Coracoid. St. Sternalstreifen. Ok. 4, 
fen. H. Herz. Oe. Gsophagus. Tr. Tracheen- Leitz. Zeiss’ Imm. Ob. 8. Vergr. +/s. 
aste. Ge. Genitalleiste. P/. Pleuralhohle. Ob. 3, 
Ok. 1, Leitz. Vergr. 1/s. 

haltnisse an dem Embryo von 38 mm. Indem beim Embryo von 39,5 mm auf 
den folgenden Schnitten das Coracoid sich in der Richtung gegen die Mittel- 
linie des Korpers mehr und mehr abflacht und sein Querschnitt dunner wird, 
dringt es gleichzeitig in ventromedialer Richtung vor. Damit wird der Abstand 
zwischen Sternalstreifen und Coracoid geringer. Endlich stossen beide Ele- 
mente zusammen. Etwa 25 Schnitte nach dem ersten Auftreten des Sternal- 
streifens beriihrt derselbe das Coracoid von der Ventralseite. Die anliegende 
Partie des letztern ist allerdings nicht so weit differenziert wie die der Gelenk- 
hohle naher liegenden Teile dieses Skelettstiickes. Dasselbe gilt ja auch fur 
die Scapula als Ausdruck der Tatsache, dass sich die Elemente des primaren 
Schultergiirtels von der Insertionsstelle der Extremitat aus differenzieren. 
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Zunachst kann man noch einen schmalen Spalt zwischen Coracoid und Sternal- 
anlage feststellen, der aber von abgeplatteten Kernen durchsetzt wird, welche 
von einem Element zum andern ubergehen, die beiden gleichsam verbindend. 
Auf den folgenden Schnitten wird der Zusammenschluss enger und enger, 
bis nach etwa 30 Schnitten der nunmehr deutlich vorknorpelige Sternalstreifen 
mit dem Coracoid eine Kontinuitat bildet. Dieser Zustand ist bei allen 
Embryonen der Stufe zu beobachten. Fig. 5 zeigt einen Querschnitt durch 
den Embryo von 40 mm in der betreffenden Region. Die ventrale Korper- 
wand ist durch das Herz stark aufgetrieben, und dadurch werden die morpho- 
genetischen Prozesse beeinflusst. Man beobachtet 
auch die beiden Pleuralhohlen und die beiden 
Genitalleisten. Links ist der Zusammenhang von 
) Coracoid und Sternalstreifen noch ausgepragter 
als rechts, wo die Schnittebene eine etwas mehr 
kaudal gelegene Stelle trifft. Fig. 6 ist wieder von 
dem Embryo von 39,5 mm und zeigt dieselben 
Verhaltnisse bei starkerer Vergrosserung. Wir 
sehen hier ein hakenformiges Gebilde von vorknor- 
peligem Blastem. Die Schnittfolge lehrt, dass der 
~ mediale kurzere Schenkel das Coracoid, der late- 
rale langere dagegen den Sternalstreifen darstellt. 
Der letztere ist ventral angeschwollen. Eine Kon- 
tinuitatstrennung zwischen den beiden Schenkeln 
des enesten Kontaktes zwi. eS Hakens wird weder durch die Farbung der 
schen Sternalstreifen und Interzellularsubstanz noch durch die Lagerung der 
1. Thoracalrippe. Th. J. 1. 
Thoracalrippe. St.Sternal: Kerne oder ihre Form angedeutet. Der unbe- 
streifen. Ob. 3, Ok. 3, Leitz. fangene Beobachter kann hier nicht anders als 
von Kontinuitat sprechen. Einzelne Zellen des 
Streifens beginnen sich scharf zu umschreiben und so das Knorpel- 
stadium einzuleiten. Wenige Schnitte kaudal von der Stelle des  brei- 
testen Zusammenhanges ist das Coracoid verschwunden; in der Schnitt- 
folge hat es sich etwas dorsad zuriickgezogen. Eine Trennung zwischen 
Coracoid und Sternalstreifen ist aber hier nicht mehr vorhanden wie 
am kranialen Abschnitt des medialen Coracoidrandes. Nach etwa 30 
Schnitten wird der Streifen nur mehr ganz schwach mit Bismarckbraun 
tingiert. Sein Querschnitt betragt nur mehr etwa die Halfte seines anfang- 
lichen grossten Durchmessers. Er ist kreisrund geworden, und die beider- 
seitigen Streifen sind unter dem Einfluss des Herzens nach hinten weit aus- 
einandergetrieben, divergieren also kaudad. Nach einigen weitern Schnitten 
legt sich die 1. Sternalrippe mit ihrem distalen Ende an den Sternalstreifen 
an (siehe Fig. 7). Es ist jener Schnitt ausgewahlt worden, wo der Zusammen- 
schluss zwischen Sternalstreifen und 1. Thoracalrippe am ausgepragtesten 
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erscheint. Fig. 8 bezieht sich auf denselben Schnitt wie Fig. 7. Der zylin- 
drische Sternalstreifen sitzt dem zugespitzten distalen Rippenende auf. Nach 
7 weitern Schnitten hat sich die Berthrung der beiden Elemente wieder gelost. 
Wenn auch keine deutliche Grenze zwischen der Sternalrippe und dem Strei- 
fen ausgepragt ist, so liegen doch die Kerne im Zentrum des Streifens am 
dichtesten. Einige langgestreckte Kerne sind in der Ubergangszone quer- 
gelagert. Da also das Gewebe des Sternalstreifens viel dichter ist als jenes 
der Rippen und der Zusammenhang zwischen beiden nur schwach erscheint, 


Fig. 8. Stadium IIT. Querschnitt 
durch ventrales Ende der 1. 
Thoracalrippe und Sternalstrei- 
fen (bezieht sich auf denselben 
Schnitt wie Fig. 7). V. R. Rip- 
pe. St. Sternalstreifen. Ob. 3, 
Ok. 7, Leitz. Vergr. 1/s. 


Fig. 9. Stadium IIT. Querschnitt 

durch die 2. Thoracalrippe 

und den Sternalstreifen. Th. //. 

2. Thoracalrippe. St. Sternal- 

streifen. L. Leber. Ge. Genital- 

leiste mit Urniere. Ob. 3, Ok. 3, 
Leitz. Vergr. 


so muss der Anteil dieser Rippe am’ Bildungsmaterial der Sternalanlage sehr 
in Zweifel gezogen werden. Beriicksichtigt man aber den Befund von Sta- 
dium II, so kann kein Zweifel mehr bestehen, dass das Blastem der Sternal- 
streifen nicht von demjenigen der Rippen geliefert worden ist. Nach etwa 
25 weitern Schnitten lehnt sich die 2. Sternalrippe dem Streifen an. Dieser 
ist aber nur mehr mesenchymatds. Sein rundlicher Durchmesser ist gleich 
geblieben. Immer noch liegen die beiden Sternalstreifen gleich weit ausein- 
ander an den Seiten des Rumpies. Das distale 2. Rippenende ist nur ganz 
schwach mit Bismarckbraun gefarbt, also noch fast mesenchymatos. Fig. 9 
zeigt diese Stelle. Nach etwa 30 weitern Schnitten folgt in derselben Weise 
die 3. Thoracalrippe. Der Streifen ist immer von gleichem rundem Quer- 
schnitt; noch eine 4. Thoracalrippe dehnt sich bis in die Nahe des Streifens 
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unterscheiden. 


Fig. 10. Stadium IIT. Transversalschnitt durch 
den Embryo von 38 mm. Links ist der Schnitt 
mehr kaudal geftihrt als rechts. Man sieht den 
bindegewebigen Sternalstreifen im beginnen- 
den Anschluss an das Coracoid. Co. Coracoid. 
St. Sternalstreifen. Bd. faseriges Bindegewebe, 
das die beidseitigen Sternalstreifen verbindet. 
Oe. Gsophagus. Tr. Trachea. Pec. Musculus 
pectoralis. N. sc. Nervus supracoracoideus. Ob. 
3, Ok. 3, Leitz. Vergr. 4/s. 


Stadium IV. 


massen jeder 45 mm. 


Schultergelenkes getroffen 


lagen hinter dem Coracoid rundlich. Die 1. Tho- 
racalrippe berthrt schon den Sternalstreifen, 
aber beide sind genetisch unabhangig voneinan- 
der. Da, wo die 2. Thoracalrippe den Sternal- 
streifen beruhrt, ist dieser nur mehr mesenchy- 
matés. Noch eine 3. Thoracalrippe schliesst sich 
in derselben Weise der Sternalanlage an. Eine 
4. Thoracalrippe kommt noch in nachste Nahe 
des Sternalstreifens, aber weiter kaudal lasst 
dieser sich nicht mehr sicher nachweisen. 


JOSEF A, KALIN 


aus. Der Querschnitt des letztern aber ist nun nicht mehr deutlich, und einige 
Schnitte weiter lasst er sich uberhaupt nicht mehr sicher von seiner Umgebung 


Zusammenfassung von Stadium III. 


Der Schultergurtel besteht zum 
grossen Teil aus Vorknorpel; doch 
sind schon mehr embryonale Knor- 
pelzellen zu beobachten als auf Sta- 
dium II. Der Giurtel stimmt fast 
ganz mit demjenigen von Stadium 
II tberein. Die Sternalstreifen sind 
nicht mehr parallel, sondern diver- 
gieren kaudad, da sich die Ausstui- 
pung der ventralen Korperwand 
vorn reduziert hat. Die Anlage des 
Sternums beginnt ungefahr an der- 
selben Stelle wie auf Stadium II. 
Der Vorknorpel der Sternalstreifen 
hat sich nun ausgedehnt. Der Zu- 
sammenhang von _ Sternalstreifen 
und Coracoid ist vorknorpelig ge- 


worden und es besteht keine Unterbrechung in der Kontinuitat dieser Ele- 
mente. Kaudad dehnt sich der Vorknorpel im Sternalstreifen bis zur 1. Thora- 
calrippe aus. Auch hier wird der Querschnitt der homolateralen Sternalan- 


Die beiden Embryonen dieses Stadiums 


Fig. 11. Stadium IV. Zusam- 
menschluss von Coracoid und 


Zuerst wird der Gurtel auf der Hohe des Sternalstreifen. Co. Coracoid. 


St. Sternalstreifen. Ob. 7, Ok. 1, 
Leitz. Vergr. 
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Der Querschnitt des Tieres kommt den definitiven Verhaltnissen dadurch 

naher, dass die dorsoventrale Ausdehnung relativ geringer ist als auf fruhern 

Stadien. Nach einigen Schnitten kommt auch das distale Scapulaende zum 

Vorschein. Der hakenf6rmige Umriss des vordern lateralen Coracoidab- 
schnittes ist immer noch vorknorpelig, aber 
etwas ausgepragter. Die gewebliche Differen- 
zierung des Girtels stimmt im ganzen mit 
derjenigen von Stadium III tberein. Dasselbe 
gilt von dem Sternalstreifen, den man wieder- 
um zum erstenmal auf Schnitten durch die 
Gelenkregion trifft. Er ist hier etwas breiter 
geworden, aber immer noch mesenchymatos 
und ventromedial vom Coracoid gelegen, uber 
der Stelle, wo die ,,untere Vereinigungshaut* 

in die definitive Epidermis ubergeht. Wieder- St 

um verbindet das faserige Gewebe, das dor- 

sal von der ,,untern Vereinigungshaut’’ von pig 12 Stadium IV. Stelle des 

einer Seite auf die andere ubergeht, die bei- engsten Kontaktes zwischen 1. 

Thoracalrippe und Sternalstreifen. 

den Sternalstreifen, und letztere gehen seitlich 7 ‘Thoracalrippe. St. Sternal- 

in den Musculus pectoralis uber. Gleichfalls streifen. Ob. 3, Ok. 3, Leitz. 

legt sich nach etwa 25 Schnitten von 10 u Veg "Te 

der mediale Rand des Sternalstreifens dem Coracoid an. Da, wo der Sternal- 

streifen mit dem Coracoid zusammenhingt, ist er, gleich letzterem, vorknor- 

pelig geworden. Der Kontakt ist aber nicht mehr so ausgesprochen wie auf 

Stadium III (siehe Fig. 11). Weiter kaudal 

geht der Streifen in einen rundlichen Quer- 

schnitt uber und wird durch Aufblahung der 

ventralen Korperwand nach der Seite ver- 

drangt. Sein Durchmesser ist auf die Halfte 

reduziert worden. Fig. 12 zeigt den engsten 

Zusammenhang zwischen 1. Thoracalrippe 

und Sternalstreifen. Beide sind vorknorpelig, 

und an der Ubergangsstelle sind dichtgela- 

gerte Kerne des Mesenchyms eingeschaltet. 

Der Kontakt mit der 1. Thoracalrippe erst- 

yw | F. reckt sich auf etwa 8 Schnitte. Nach etwa 20 

Schnitten ist der Anschluss des Streifens an 

die 2. Sternalrippe erreicht (siehe Fig. 13). 

Fig. 13. Stadium IV. Stelle des Etwas dichtere Lagerung der Kerne deutet 

engsten Kontaktes zwischen 2. ,. 

Thoracalrippe und Sternalstreifen. die Grenze an. Wahrend beim — vor- 


Th. II. zweite Thoracalrippe. St. hergehenden Stadium der Sternalstreifen 
Sternalstreifen. Ob. 3, Ok. 3, Leitz. h 
Vergr. 1/s. ier nur mehr mesenchymatos war, fin- 


35 


fee 
LUlie : 
4 
: 
; 
ae 
: 
: 


378 

JOSEF A. KALIN 
den wir ihn bei diesem Embryo schon leicht vorknorpelig. Auf den 
folgenden Schnitten erscheint er aber mesenchymatos. Noch eine 3. und 4. 
Thoracalrippe setzen mit ihrem distalen Inde an den Sternalstreifen an. 
Dann wird der Querschnitt des letztern wieder unbestimmt und kann nicht 
mehr mit Sicherheit erkannt werden. 


‘ig. 14. Stadium V. Querschnitt durch die Schulterregion des Embryos von 50 mm. 

‘0. Coracoid. Sc. Scapula. J. Interclavicula. St. Sternalstreifen. f.G. fibroses Gewebe. 

1. pec. Musculus pectoralis. Ce. Gsophagus. Tr. Trachea. Hu. Humerus. Ok. 1, Ob. 3, 
Leitz. Vergr. ?/s. 


J 


Zusammenfassung von Stadium IV. 


Der Gurtel unterscheidet sich in nichts Wesentlichem von dem in Sta- 
dium III, auch der Sternalstreifen ist nur wenig weiter entwickelt. Er ist 
vorn etwas breiter geworden. Der Zusammenhang mit dem Coracoid ist nicht 
mehr so klar wie auf fruhern Stadien. Der Vorknorpel der Sternalanlage hat 
sich kaudal bis in die Gegend der Anheftung der 2. Thoracalrippe entwickelt. 
Noch eine 3. und 4. Thoracalrippe berthren das hier mesenchymatose Sternum. 


Stadium V. 


Die Embryonen dieses Stadiums sind gegenuber denen des vorhergehen- 
den Stadiums bedeutend weiter entwickelt. Sie messen 50 mm und 51 mm. 
Es sei der Embryo von 50 mm beschrieben. 


36 


: 
| 
| 
| 
| 2 
| 
7 
| 
an 


379 
UBER DEN BRUSTSCHULTERAPPARAT DER KROKODILE 


Zuerst wird der Gurtel 
im anterolateralen Gebiet 
des Coracoid getroffen. Er 
ist auf den ersten Schnitten 
immer noch vorknorpelig. 
Die vordersten Schnitte, 
welche durch die Verbin- 
dungszone zwischen Sca- 
pula und Coracoid gehen, 
zeigen immer noch keine 
deutliche Trennung, aber 
mehr kaudal sind beide 
Elemente durch querliegen- 


de abgeplattete Kerne ge- 

Fig. 15. Stadium V. Schnitt durch den Sternalstreifen 
und das linke Coracoid, 11 Schnitte hinter Fig. 14. Co. 
zum grossen Teil aus em- Coracoid. St. Sternalstreifen. J. Interclavicula. M. pec. 
Musculus pectoralis. G. Gewebe, das den Anschluss des 
Sternalstreifens an das Coracoid einleitet. Ob. 3, Ok. 3, 
kaudal wird die Grenze Leitz. Vergr. */2. 


trennt. Sie bestehen jetzt 
bryonalem Knorpel. Weiter 


zwischen Scapula und Coracoid wieder unbestimmt, denn die Uber- 
gangszone weist nur etwas dichtere Lagerung der Kerne auf als auf fritheren 
Stadien, wahrend die Grundsubstanz kontinuierlich ist. Erst in der Region 
der Gelenkpfanne trifft man auch den dorsalen Teil der Scapula, weil hier 
die Krimmung des Tieres gegenuber den fruhern Stadien weniger gross ist. 
Wiederum beginnt der Sternalstreifen unge- 
fahr auf denselben Schnitten wie fruher, aber 
nun ist er schon nach etwa 5 Schnitten deut- 
lich umrissen und vorknorpelig. Im mittleren 
Teil der Scapula findet man jetzt grosse 
blasige Zellen des reifen Knorpelgewebes. 
Wiederum ist also die histologische Diffe- 
renzierung hier am weitesten vorgeruckt. 
Gegenuber Stadium IV ist der Sternalstrei- 
fen bedeutend breiter geworden. Auf die- 
sem Stadium ist auch die erste Anlage der 
Interclavicula festzustellen. Sie liegt auf 
Schnitten durci die Region der Gelenkpfanne 
Fie. 36. Stadiom V. Schutt darch und erstreckt sich uber etwa 30 Schnitte 
Coracoid und Sternalstreifen im Ge- yon 10 uw. Fig. 14 stellt einen Querschnitt 
biete des engsten Kontaktes beim _ 
Embryo von 50 mm. Co. Coracoid. dieses Embryos dar. Links ist der Gurtel 
St. Sternalstreifen. M. pec. Muscu- etwas mehr kaudal getroffen als rechts. 
lus pectoralis. Ob. 3, Ok. 3, Leitz. 


Ferner trifft man links den  vorknor- 
Vergr. 
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peligen Sternalstreifen, der mediad in das Gewebe ubergeht, welches schon 
auf den Stadien III und IV erwahnt wurde. Es liegt unter der Cutis und 
geht in den Sternalstreifen der andern Seite uber, welcher aber auf Fig. 14 
noch nicht zu sehen ist. Dieses Gewebe stellt den Mutterboden der Inter- 
clavicula dar. Lateral setzt am Sternalstreifen der Musculus pectoralis an. 
Die ,,untere Vereinigungshaut“ ist hier ruckgebildet und die definitive Epi- 
dermis begrenzt daher 
die ganze Ventralseite 
des Schnittbildes. In 
der Mediane ist das 
faserige Gewebe mit 
der Interclavicula und 
der ventralen Korper- 
wand eingesenkt. Die 
Stelle von Fig. 15 liegt 


Fig. 17. Stadium V. Schnitt durch Coracoid und Sternal- 
streifen im Gebiete des engsten Kontaktes beim Embryo 11 Schnitte weiter kau- 
von 51 mm. Co. Coracoid. St. Sternalstreifen. M. pec. Mus- dal. Man sieht hier den 

culus pectoralis. Ob. 3, Ok. 3, Leitz. Vergr. /s. 
der sich dem Coracoid etwas mehr genahert hat. Bindegewebe vermittelt die 
Anheitung an letzteres. Ungefahr da, wo der Sternalstreifen das Coracoid 
zuerst beruhrt, macht sich die ventrale Ausstulpung der Korperwand durch 
die innern Organe wieder bemerkbar. Gegenuber Stadium IV hat sich aber 
die ,,uuntere Vereinigungshaut kaudad zuruckgezogen. Demgemass sind hier 
die Sternalstreifen und die ventralen Coracoidenden nach aussen gedrangt 
und finden sich in einer von der Horizontalen mehr abweichenden Lage als 
mehr kranialwarts. Die Sternalstreifen 
legen sich jederseits an das Coracoid an 
und springen auch wieder mediad uber 
dasselbe vor. Hier sind beide Elemente 
noch vorknorpelig. Der stellenweise be- 
merkbare trennende Spalt zwischen ihnen 
wird durch vermittelnde Kerne  uber- 
bruckt; man hat den Eindruck, dass er zum 
Teil auf mechanische Beanspruchungen 
zuruckzutthren sei. Jedenfalls ist die 
Trennung zwischen Coracoid und Sternum 
schon deutlicher geworden. Fig. 16 zeigt 


die Stelle des engsten Kontaktes zwischen 

letzterem und dem Coracoid. Fig. 17 ist Fig. 18. Stadium V. Schnitt durch 

das Coracoid und den Sternalstrei- 

fen 14 Schnitte kaudal von Fig. 16. 

Embryo von 51 mm, in der Region, welche oe. Coracoid. St. Sternalstreifen. 

M. pec. Musculus pectoralis. Ob. 3, 
Ok. 3, Leitz. Vergr. 1/s. 


ein Schnittbild von der Sternalanlage des 


ungefahr Tig. 16 entspricht. Der Sternal- 
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streifen ist hier relativ mehr abgeplattet und bedeutend breiter. Die ventrale 
Vereinigungshaut ist mehr reduziert. Fig. 18 ist wieder dem Embryo von 
50 mm entnommen. Der Schnitt liegt etwa 140 u hinter demjenigen von Fig. 16. 
Der Sternalstreifen berthrt nur mehr mit seiner dorsalen Kante das Coracoid. 
Zudem ist er dicker geworden, und der Vorknorpel ist im Begriff, sich in 


embryonalen Knorpel umzuwandeln. 10 
Schnitte weiter kaudal ist das Coracoid 
verschwunden. Die Breite des Sternal- 
streifens hat sich bei gleichbleibender 
Dicke auf etwa die Halfte reduziert und 
ist daher mehr oder weniger isodiametrisch 
geworden. Die 1. Thoracalrippe ist mit der 
Sternalanlage verschmolzen (siehe Fig. 
19). Beide sind hier vorknorpelig. Weiter 
kaudad divergieren die Sternalstreifen be- 


10 deutend. Die Verbindung der 2. Thoracal- 
929 rippe mit dem Sternalstreifen ist noch 


nicht so innig wie jene der 1. Thoracal- 


Fig. 19. Stadium V. Querschnitt 
durch den Sternalstreifen und die 


4 rippe (Fig. 20). Dichtgelagerte Kerne 1. Thoracalrippe. Th. J. 1. Thoracal- 
e deuten noch die Grenze zwischen Sternum _ rippe. St. Sternalstreifen. Ob. 3, Ok. 
4 und Rippe an; dagegen ist die Verbindung 3, Leitz. Vergr. */s. 

2 der 3. Thoracalrippe mit der Brustbeinanlage wieder fester. Dasselbe gilt 
4 von der 4. Thoracalrippe. Indessen ist der Querschnitt des Streifens dreh- 


rund geworden und sein Durchmesser hat sich sukzessive vermindert. Der 
Anschluss der 5. Thoracalrippe entspricht demjenigen der 4. Thoracalrippe. 
Das distale Inde der 6. Thoracalrippe 
wird, wie auch der Sternalstreifen, hier nur 


mehr ganz schwach mit Bismarckbraun 
gefarbt. Noch weiter kaudal werden die 
Streifen mesenchymatos. Das mesenchyma- 
tose Ende der 7. Thoracalrippe berthrt nur 
- mehr ganz schwach den angedeuteten Ster- 
nalstreifen, der sich nach 30 weitern 
Schnitten vollkommen verloren hat. 


Zusammentassung von 
Stadium V. 


Fig. 20. Stadium V. Querschnitt 
durch den Sternalstreifen und die 
2. Thoracalrippe. Th. J. 1. Thoracal- 
rippe. Th.JI. 2. Thoracalrippe. 
Sternalstreifen. M. pec. Musculus 
pectoralts, Ob. 3, Ok: 3, Leitz. 
Vergr. 1/3. 


Der Girtel besteht nun zum grossen 
Teil aus embryonalem Knorpel. Im mitt- 
leren Teil der Scapula findet man grosse 
blasige Zellen des reifen Knorpelgewebes. 
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Hier ist die Differenzierung also am weitesten gediehen. Der Sternal- 
streifen ist vorn breiter geworden. Er legt sich auf den folgenden 
Schnitten wiederum ventral an das Coracoid an, zugleich mediad uber das- 
selbe vorspringend. Hier sind auch die Streifen durch die Aufschwellung 
der ventralen K6rperwand mehr in eine von der Horizontalen abweichende 
Lage gebracht als weiter vorn. Der Zusammenhang von Sternalstreifen und 
Coracoid hat sich noch mehr gelockert als auf Stadium IV. Da, wo 
das Coracoid auf den 
Schnitten schon fast 
verschwunden ist, er- 
scheint der Sternal- 
streifen dicker und vor 
der 1. Thoracalrippe 
wird seine Breite auf 
etwa die Halfte redu- 
ziert, so sein 
Querschnitt fast iso- 
diametrisch geworden 
ist. Er vermindert sich 
aber schrittweise, bis 
uber die 7. Thoracal- 


rippe hinaus, wo er 


bald nicht mehr nach- 


zuweisen ist. Im Ge- 
Fig. 21. Stadium VI. Querschnitt durch die Region der Sulci ist 
coracoidei. Co. Coracoid. S. c. Sulcus coracoideus. St. Sternal- biete des Coracoid ist 
-ife Pe > Li S Ore ideus. L. v. ven- T 
streifen. Par dors ale J ippe des ulcus coracoideus. I ven- der \ orknorpel des 
trale Lippe des Sulcus coracoideus. N. Muskelnische. M. pec. 
Musculus pectoralis. W. sth. Musculus sternohyoideus. J. In- Sternalstreifens im Be- 
terclavicula. Ob. 3, Ok. 3, Leitz. Vergr. ?/s. griffe, sich in embryo- 
nalen Knorpel umzuwandeln. Der Vorknorpel des Sternalstreifens hat sich 
kraniad uber den Anschluss des Coracoid hinaus ausgedehnt; kaudal reicht 
er bis zur 6. Thoracalrippe. Der Vorknorpel des distalen Endes der funf ersten 
Thoracalrippen ist mehr oder weniger mit dem Sternalstreifen verschmolzen. 


Stadium Vl. 


Es gelangten vier Embryonen dieses Stadiums zur Untersuchung. Sie 
massen 55 mm, 57 mm, 60 mm und 65,5 mm. Trotz der bedeutenden Diffe- 
renzen in der Lange kann man sie alle zur gleichen Entwicklungsstufe 
rechnen. Die Beschreibung bezieht sich auf den Embryo von 57 mm. 

Gegeniiber dem vorhergehenden Stadium ist ein bedeutender Fortschritt 
besonders in der Differenzierung der Sternalanlage zu beobachten. Zuerst 
wurde der dorsale Scapulateil getroffen. Er ist, wie die Hauptmasse des 
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Gurtels und der Sternalanlage, von embryonalem Knorpel gebildet. In der 
ventralen Partie der Scapula sind die Zellen sehr gross und blasig. Dieser 
Region liegt sowohl von innen als auch von aussen eine ganz dunne Knochen- 
rinde auf. Hier hat also die Ossifikation schon eingesetzt, und zwar peri- 
chondral. Die Grenze zwischen den beiden Skelettstiicken des primaren 
Schultergurtels ist wiederum eine Strecke kranial yon der Gelenkpfanne am 
deutlichsten. In der Gelenkregion wird dieselbe durch die dichtere Lagerung 
der Kerne angedeutet; die braun gefarbte Interzellularsubstanz geht von 
einem Element auf das andere uber. Die Coracoidea sind jetzt so weit gegen 
die Mediane_ vorge- 
wachsen, dass sie im 
Schnitt nur noch 
durch die Breite der 
Trachea, die sich teil- 
Weise zwischen sie ge- 
drangt hat, voneinan- 
der getrennt werden. 

Da, wo das Ster- 
ium zum erstenmal 
getroffen wird, liegt 
es schon dem Cora- 


coid an. Zwar ist 


die Hauptmasse der 


Fig. 22. Stadium VI. Schnitt durch die hintere Region der 
Sternalanlage im Ge- Sulci coracoidei beim Embryo von 55 mm. Co. Coracoid. J. In- 
biete des Coracoid terclavicula. St. Sternalstreifen. Tr. Trachea. Oe. Osophagus. 
Ob. 3, Ok. 3, Leitz. Vergr. ?/s. 


ventral von letzterem 
gelegen, aber ein Fortsatz derselben legt sich dem innern, medialen 
Rande des Coracoid an und setzt sich nur ganz schwach auf die 
Dorsalseite desselben fort. Hier geht der Fortsatz in Bindegewebe uber, 
welches sich der Innen- resp. Dorsalflache des Coracoid anlegt und sich 
zum Teil in das Perichondrium des letztern verliert. Der Sternalstreifen 
bildet also jederseits eine Nische fiir die medialen Rander der Coracoide. 
Diese Nischen sind die Sulci coracoidei. Gleich yon seinem kranialen Ende 
an erscheint der Sternalstreifen auf einer Zwischenstufe zwischen Vorknorpel 
und embryonalem Knorpel. Vorn geht der Mutterboden der Interclavicula 
dorsal uber in jene bindegewebige Membran, deren Vorderrand von Horr- 
MANN (1879) mit einer Clavicula homologisiert worden war. Weiter kaudal 
bildet diese Membran auch die dorsale Lippe der Sulci coracoidei, indem sie 
sich dem medialen Kand des Coracoid anlegt. Daher ist die dorsale Lippe 
und somit der oben beschriebene Fortsatz eine Verknorpelung jener Membran. 
Die Verknorpelung erfolgt allerdings von dem Sternalstreifen aus, der ohne 
bestimmte Grenze in die Membran tuberzugehen scheint. Ungefahr auf dem- 
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selben Schnitt wie die Sulci coracoidei beginnt auch die deutliche Verknoche- 
rung der Interclavicula, die in ihrem anterioren Teil von den hier schon stark 
entwickelten Massen des Musculus sternocapitis und des Musculus sterno- 
hyoideus itberlagert wird. Der Hauptteil der Sternalanlage liegt, wie gesagt, 
ventral vom Coracoid und bildet so die ventrale Lippe des Sulcus coracoideus. 
Etwa 8 Schnitte von 10 w nach dem Auftreten des Sternalstreifens wird seine 
laterale Partie von aussen eingebuchtet, so dass eine laterale Rinne in dem 
dicken ventralen Lippenteil entstelit, deren dorsale Begrenzung nunmehr 
allein an der Bildung 
der ventralen Lippe 
beteiligt ist. In der 
Nische entspringt ein 
Teil der Fasern des 
Musculus _ pectoralis. 
Fig. 21 stellt einen 
Schnitt durch die 
Gegend dar, wo die 
Sulci coracoidei am 
besten entwickelt 
sind. beidersei- 


0. 


tigen Sternalanlagen 
beruhren sich schon 
beinahe in der Me- 


\3 


diane, die  dorsale 
Fig. 23. Stadium VI. Querschnitt durch die Sternalanlage 
etwa 12 Schnitte kaudal von Fig. 21. Co. Coracoid. J. Inter- see 
clavicula. St. Sternalstreifen. J. pec. Musculus pectoralis. coidei ist nur schwach 

Ob. 3, Ok. 3, Leitz. Vergr. ?/s. entwickelt. Die Inter- 


clavicula ist deutlich unpaar und lagert sich von der Ventralseite dem 


Lippe der Sulci cora- 


Sternum auf. Etwa 25 Schnitte nach hinten vom Beginn der Sternal- 
anlage an ist die ganze ventral von der Muskelnische gelegene Partie ver- 
schwunden. Fig. 22 ist einer andern Schnittserie dieses Stadiums entnommen, 
um die Reduktion jener Partie zu illustrieren. Links (beim Tiere mehr 
kranial) ist sie noch gut ausgebildet, rechts ist sie weitgehend reduziert. 
Wenige Schnitte weiter kaudal ist auch die mediale Umfassung des Coracoid 
nicht mehr wahrzunehmen. Fig. 23 bezieht sich wieder auf den in Schil- 
derung stehenden Embryo. Die Sternalstreifen liegen nunmehr jederseits als 
breites Band ventral dem Coracoid an. Die medialen Rander reichen weit 
iiber dasselbe hinaus. Die Stelle der reduzierten ventralen Partie des Sternal- 
streifens wird jetzt eingenommen durch zwei Leisten der Interclavicula, 
welche also hier eine etwas tiefere Lage einnimmt als mehr kranial. Die 


Sternalstreifen liegen hier wieder weiter auseinander, divergieren also kaudad. 
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Ihre Breite entspricht jener von Stadium V. Auf der Abbildung ist links 
noch ein leichter Zusammenhang mit dem Coracoid zu erkennen. Zwischen 
Fig. 23 und 24 liegen 3 Schnitte. Die linke Leiste der Interclavicula ist ver- 
schwunden bis auf eine kleine dorsale Partie, welche auch rechts angedeutet 
ist und sich kaudad ausdehnt als paariger Auslaufer des unpaaren kranialen 
Hauptteiles der Interclavicula. Auf Fig. 25 ist rechts die Anfiigung der 
1. Thoracalrippe an den Sternalstreifen getroffen; links sieht man die 
2. Thoracalrippe, welche sich erst auf den folgenden Schnitten dem Sternal- 
streifen anschliesst. 
Durch den Vergleich 
erkennt man, dass die 
Breite der Sternalstrei- SS 
fen auf der Strecke S 
zwischen I. und 2. === 
Thoracalrippe bedeu- 
tend geringer wird. 
Die ganze Sternalan- 
lage ist der ventralen 
Korperwand mehr ge- - 
nahert als weiter vorn, 
weil ihr nicht mehr 
jene Muskulatur und 


die Interclavicula auf- 


Fig. 24. Stadium VI. Querschnitt durch die Sternalanlage 3 
hagernn 7 Schnitte kaudal von Fig. 23. Co. Coracoid. J. Interclavicula. 
mit Fig. 24 fallt auch s+ Sternalstreifen. M. pec. Musculus pectoralis. Ob. 3, Ok. 3, 


liegen. Im _ Vergleich 
die Divergenz der bei- Leitz. Vergr. */s. 

den Sternalstreifen nach hinten auf. Die Ausstulpung der ventralen 
Korperwand beginnt erst zwischen 2. und 3. Thoracalrippe. In gleicher 
Weise wie die 1. schliessen sich die 2. und 3. Thoracalrippe dem Sternal- 
streifen an (Fig. 26). Weiter kaudal wird der Querschnitt des letztern 
drehrund. In der Gegend der 4. Thoracalrippe ist sein Durchmesser ungefahr 
gleich dem der Rippe. Auch diese und die folgende 5. Thoracalrippe ist mit 
dem Sternalstreifen verschmolzen. Eine deutliche Schicht von dicht liegen- 
den Zellkernen grenzt das distale Ende der 6. Thoracalrippe gegen den 
Sternalstreifen ab. Der Verschmelzungsprozess ist also hier noch nicht so 
weit gediehen wie bei den mehr kranial liegenden Thoracalrippen. Noch 
weiter kaudal wird die Farbung des Sternalstreifens sehr blass. Im Gebiet 
der 7. Thoracalrippe ist er noch inesenchymatés und liegt dem distalen Ende 
der letzteren auf. Kurz darauf verschwindet er seitlich von dem nunmehr 
unter der ventralen Leibeswand aufgetretenen Musculus rectus abdominis 


dicht unter der Cutis. 
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Zusammenfassung von Stadium VI. 


Der Giirtel besteht zur Hauptsache aus embryonalem Knorpel, aber die 
Differenzierung ist weiter fortgeschritten, und die grossen blasigen Zellen in 
der Mitte der Scapula sind zahlreicher geworden. Die perichondrale Ossi- 
‘ale fikation hat in der Mitte 


der Scapula bereits ange- 


fangen. Die Coracoide 
haben sich gegenseitig be- 
deutend genahert. 
Auch die Sternalstreifen 
sind vorn nur mehr sehr 
wenig voneinander  ge- 
trennt. Sie bilden nun je- 


derseits eine Nische fur 


; adiale der 
Fig. 25. Stadium VI. Querschnitt durch die Sternal- die medialen Rander det 
anlage zwischen a und 2. Thoracalrippe. St. Sternal- Coracoide, den Sulcus co- 
streifen. Th. J. 1. Thoracalrippe. Th. JJ. 2. Thoracal- ere wae? 

rippe. M. pec. Musculus pectoralis. Ob. 3, Ok. 3, Leitz, T@corceus. Diese Nische 


Veregr. 4/s. 


besteht aus zwei Lippen, 


deren dorsale erst schwach entwickelt ist und von einer bindegewebigen Mem- 
bran geliefert wird. Die Verknorpelung der dorsalen Lippe geht aber von dem 
eigentlichen Sternalstreifen aus und ist hier nur schwach. Etwas hinter dem 
vordern Ende der Sulci coracoidei wird der Sternalstreifen von aussen einge- 
buchtet und bildet so eine Nische fiir Fasern des grossen Brustmuskels. Weiter 
kaudal verschwindet die Nische, indem die ventrale Partie derselben reduziert 
wird. Auch der Sulcus coracoideus ist hier verschwunden und die Sternalstreifen 
liegen wiederum als breite Bander an der Ventralseite der Coracoide, mediad 
iiber dieselben vorspringend. Beide Elemente sind nun vollstandig getrennt 
bis auf eimen ganz 
schwachen Zusam- 
menhang. Weiter kau- 
dad divergieren die 
Sternalstreifen mehr 
und mehr. Zwischen 
tr. und 2. Thoracal- 


rippe werden sie be- 


deutend schmaler. Die 


ganze Sternalanlage SS 


liegt hier der ventra- Fig. 26. Stadium VI. Querschnitt durch die Sternalanlage 
len Korperwand viel zwischen 2. und 3. Thoracalrippe. St. Sternalstreifen. Th. JI. 
‘ 2. Thoracalrippe. Th. I/I. 3. Thoracalrippe. Ob. 3, Ok. 3, Leitz. 
naher als mehr kra- 
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wo sie von der Interclavicula und von Muskulatur ventral bedeckt 


nial, 
wird. Immer kleiner wird der Durchmesser des Sternalstreifens; er 


nimmt eine drehrunde Kontur an und verschwindet erst lateral von 
dem Musculus rectus abdominis, kaudal von der 7. Thoracalrippe. Die 
funf ersten Thoracalrippen sind mit dem Sternalstreifen verschmolzen. Er 


ist in seiner grossten Aus- 
dehnung auf einer Zwisch- 
enstufe zwischen Vorknor- 
\ 
pel und dem embryonalen \ | 


Knorpel. 


Stadiam V ITI. 


Mste Msth St St M pec: 
Cohn} Fig. 27. Stadium VII. Schnitt durch den kranialen 
ses Stadiums in Schnitte Rand der Sternalanlage. Co. Coracoid. J. Interclavi- 
zerlegen. Er mass 75,5 mm. cula. Si. Sternalstreifen. M. pec. eer pectoralis. 
M. st.c. Musculus  sterno-capitis. . st. hh. Musculus 
Die Schnittdicke betrug sterno-hyoideus. Bad. Ob. 3, Ok. 
3, Leitz. Vergr. 


Leider konnte ich nur 


einen einzigen Embryo die- 


zirka 20 uw. Die Region 
des Zusammenschlusses zwischen Scapula und Coracoid wurde zuerst ge- 
troffen. Die Hauptmasse der Scapula besteht jetzt aus grossen definitiven 
Knorpelzellen. Die periostalen Knochenschichten an der Innen- und Aussen- 
seite dieses Skelettstuckes sind auf beiden Seiten dicker und ausgedehnter 
als auf Stadium VI. Die Ubergangssteile zwischen Scapula und Coracoid ist 
kranial relativ sehr dunn. Ebenso die Kegion der spatern Suprascapula, welche 
nun dorsad bis auf die Hohe des obern Randes des Ruckenmarkkanales 
reicht. Die mittlere Region der Scapula ist zum Teil schon durchgehend in 

ihrer ganzen Dicke ossifi- 


(( ziert, indem der Knorpel 
Lor 
ganz zerstort und durch 
| Knochensubstanz ersetzt ist, 
= welche von grossen Liic- 
durchzogen 
| enraumen durchzogen ist. 
Ventral und dorsal von die- 
| 
Ca. J MatrMpec ser Partie findet sich das 


grosszellige Knorpelgewebe, 

———— das wir auch im Coracoid 
kaudal von dem Durch- 
bruch des Nervus supraco- 


Fig. 28. Stadium VII. Schnitt durch den vordern Teil 
des Sternums (Prosternum). Co. Coracoid. J. Interclavi- racoideus  treffen. Auf 
cula. St. Sternum. Bd. Bindegewebsmembran. Musku- . 

latur wie in Fig. 27. Ob. 3, Ok. 3, Leitz. Vergr. 4/s. Schnitten durch die Ge- 
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lenkregion tritt wiederum 
die Interclavicula auf. Ihr 
Grundgewebe geht ventral 
und seitlich in den Muscu- 
lus sternohyoideus uber. 
Dorsal lauft es in die schon 
auf Stadium VI erwahnte 
jindegewebsmembran aus, 
welche hier dem Musculus 
sternohyoideus und dem 


Fig. 29. Stadium VII. Schnitt durch die Sternalanlage Musculus _ sternoatlanticus 
etwas kaudal von Fig. 28. Co. Coracoid. J. Interclavi- dorsal aufliegt und zum 
cula. St. Sternalanlage. L.d. dorsale Lippe des Sulcus Din 

coracoideus. M. pec. Musculus pectoralis. Ob. 3, Ok. 3, \OTACOIE zient. Lie renze 


Leitz. Vergr. */s. zwischen Scapula und Co- 


racoid ist wieder nur eine 
Strecke vor der Gelenkre- 
gion scharf sichtbar. Auch 
auf Innen- wie Aussen- 
flache des Coracoid beginnt 
die perichondrale Ossifi- 
kation; am kranialen Rand 
des letztern gehen beide 
Schichten ineinander uber. 
Zuerst erscheint der Ster- 


Fig. 90: Stadium VIL Schnitt durch die Sulci coracoide, "@istreifen im Schurtthild 
Co. Coracoid. J. Interclavicula. S. c. Sulcus coracoideus. als breites Band links und 
L.d.dorsale Lippe des Sulcus coracoideus. L. v. ventrale 
Lippe des Sulcus coracoideus. St. Sternum. M. pec. 
Musculus pectoralis. Ob. 3, Ok. 3, Leitz. Vergr. 1/s. cula. Fig. 27 zeigt die Ster- 


nalstreifen etwa 8 Schnitte 


rechts von der Interclavi- 


SS. \\ ) 4 Y/ kaudal von ihrem ersten 
SS SNe  Auftreten. Sie bestehen aus 

SSS _ embryonalem Knorpel. Je- 


SS Wi yu 
der Streifen greift hier 


dorsal unter die Interclavi- 
cula; er liegt ventral vom 
Musculus pectoralis. Links 
ist er lateral nach unten et- 
was umgebogen und greift 
dadurch zwischen den Mus- 


Fig. 31. Stadium VII. Schnitt durch die Sternalanlage Baia enh 7 
etwa 50 Schnitte kaudal von Fig. 30. Co. Coracoid culus sternohyoideus unc 


S.c. Sulcus coracoideus. St. Sternum. J. Interclavi- den Musculus sternocapitis. 
cula. M. pec. Musculus pectoralis. Ob. 3, Ok. 3. Leitz. 
1/5, Man sieht auch die Binde- 
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gewebsmembran, die hier 
aber nicht mehr so deutlich 


ist wie in ihrem anterioren 
Teil. Sie vereinigt sich von °~: 


rechts und links in der Me- 
diane und geht zwischen 


den medianen Rindern der — 


Sternalstreifen in das 


Grundgewebe der  Inter- 


clavicula uber. Auf Fig. 28 ..... 


haben sich die beiden Ster- 
nalstreifen eben vereinigt 
und bilden nun die einheit- 
liche Platte des Proster- 
nums. Letzteres zeigt in 
der Mediane eine seichte 
Delle zur Aufnahme der 
zweiseitig verdickten Inter- 


clavicula. Das Bindegewebe | 


der genannten Membran 
zeigt bereits die Konturen 
der Sulci coracoidei an. Die 
Muskulatur ventral von 
Sternum und Interclavicula 
ist schon bedeutend schwa- 
cher als mehr kranial. Wei- 
ter kaudal ist der Musculus 
sternohyoideus bald ganz 
verschwunden. Dagegen 
greift nun der Musculus 
pectoralis in dem Masse, 
als er sich von der Dorsal- 
seite der Sternalanlage zu- 
riickzieht, auf ihre Ventral- 
seite uber. Auf Fig. 29 ist 
links zum erstenmal die 
dorsale Lippe des Sulcus 
coracoideus getroffen. Man 
sieht, wie sie in Bindege- 
webe ubergeht, das sich in 
das Perichondrium des Co- 
racoid fortsetzt. Fig. 30 ist 


Fig. 32. Stadium Vil. Schnitt durch die Sternalanlage 

und die 1. Thoracalrippe. J. Interclavicula. St. Sternal- 

anlage. Th. J. 1. Thoracalrippe. M. pec. Musculus pecto- 
ralis. Ob. 3, Ok. 3, Leitz. Vergr. 1/s. 


Fig. 33. Stadium VII. Verschmelzung der 1. Thoracal- 

rippe mit dem Sternum. St. Sternalanlage. Th. /. 1. Tho- 

racalrippe. M. pec. Musculus pectoralis. Ob. 3, Ok. 3, 
Leitz. Vergr. 1/s. 


Fig. 34. Stadium VII. Schnitt durch Sternalanlage, 1. 

und 2. Thoracalrippe. /. Interclavicula. St. Sternalan- 

lage. Th. J. 1. Thoracalrippe. Th. JJ, 2. Thoracalrippe. 
Ob. 3, Ok. 3, Leitz. Vergr. 4/s. 
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einem Querschnitt durch die Region der Sulci coracoidei entnommen. Die 
dorsale Lippe ist weniger breit als die ventrale. Die leichte Einsenkung an der 
Ventralseite des Sternums, in welcher die Interclavicula liegt, hat sich etwas 
vertieft. Der Musculus pectoralis hat sich weiter an der Ventralseite der Ster- 
nalanlage ausgedehnt. Fig. 31 liegt etwa 50 Schnitte hinter Fig. 30. Der Mus- 
culus pectoralis ist hier machtig entwic- 

kelt. Links ist die dorsale Lippe des Sul- 

cus coracoideus verschwunden. Nur das 
= kaudale Ende des Coracoid ist auf dieser 
Seite noch gestreift. Die Interclavicula 
erscheimt paarig und mehr von der Ster- 
nalplatte abgeruckt. Fig. 32 zeigt links 
die 1. Thoracalrippe. Das Sternum hat 
an Dicke zugenommen. Rechts ist der 
> Schnitt weniger weit kaudal gefthrt wor- 


den. Die morphologische Mitte und die 


Fig. 35. Stadium VII. Verschmelzung der ursprungliche Paarigkeit der Anlage 
2. Thoracalrippe mit dem Sternum. St. 
Sternalanlage. 2. Thoracalrippe. __ 
M. pec. Musculus pectoralis. Ob. 3, Ok. 3, Ventralseite angedeutet. Die Quer- 


Leitz. Vergr. 1/s. 


werden durch eine Einsenkung an der 


schnitte der Interclavicularfortsatze sind 
kleiner geworden. Fig. 33 demonstriert den Ubergang der 1. Thoracalrippe in 
das Sternum (links). Auf Fig. 34 ist die Dicke des Sternums gleich geblieben, 
die Breite dagegen etwa um die Halfte reduziert worden. Die Fortsatze der 
Interclavicula sind dunner geworden. Fig. 35 zeigt die Verschmelzung der 
2. Thoracalrippe mit der Sternalanlage. Der Streifen ist noch dicker und etwas 
schmaler geworden. Etwa 30 Schnitte hinter Fig. 34 ist der Zusammenhang 
der beiden Sternalstreifen nur mehr dorsal wahrzunehmen (Fig. 36). Von 
der Ventralseite ist Bindegewebe zwischen sie eingewuchert; die dorso- 
ventrale Ausdehnung der Anlage wtbertrifft die laterale. Ferner sieht man 
jederseits die 1. und 2. Tho- 
racalrippe. Die Interclavi- 
cula ist ganz verschwunden. 
Es entspricht diese Zone 
dem vordern Teil des Meso- 
sternums. Weiter kaudal 
dringt das Bindegewebe von 
der Ventralseite noch mehr 
zwischen die Streifen ein, so 
dass sie endlich nur mehr 


ganz schwach zusammen- 


Fig. 36. Stadium VII. Schnitt durch den mittleren 
hangen. Die Breitenausdeh- Teil des Sternums (Mesosternums). St. Sternalstrei- 
fen. Th. J. 1. Thoracalrippe. Th. JJ. 2. Thoracalrippe. 
Ob. 3, Ok. 3, Leitz. Vergr. */s. 


nung wuberwiegt indessen 
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wiederum den dorsoventralen Durchmesser der Sternalanlage. Die Verschmel- 
zung der 4. Thoracalrippe mit dem Sternalstreifen ist weniger ausgesprochen 
als bei der 3. Thoracalrippe. Bis in den Bereich des Ansatzes der 5. Thoracal- 
rippe werden die Streifen etwas dinner. Dadurch erscheinen sie hier relativ 
breiter. Fig. 37 liegt etwa 25 Schnitte hinter der Ablosung der 5. Thoracal- 
rippe. Nun haben die Strei- 
fen auch absolut wieder an 
3reite zugenommen und 
sind deutlich voneinander 
getrennt. Sie stellen hier 
den kranialen Anfang des 
Xiphisternums dar, welches 
aus den beiden Hornern 
des  Brustbeins besteht. 
Zirka 4 Schnitte weiter 
Fig. 37. Stadium VII. Schnitt durch die Sternalanlage 
kaudal von der Verschmelzung mit der 5. Thoracal- 
Streifen in eine laterale rippe. Si. Sternalanlage. 7h. V. 5. Thoracalrippe. L. a. 


Linea alba. Ob. 3, Ok. 3, Leitz. Vergr. 1/s. 


kaudal teilt sich jeder 


Partie, das eigentliche Horn 
des Sternums, und einen medialen Ast, welcher als Auswuchs des Hornes 
auizufassen ist. Die beiden medianen Aste liegen in ihrer ganzen Ausdehnung 
eng aneinander in der Mediane. Sie sind von viel geringerem Querschnitt 
als die eigentlichen Horner (Fig. 38). Die Horner runden sich distal im 
Querschnitt ab. Die 6. Thoracalrippe ist mit dem Sternum besser verschmolzen 
als die 5. Die 7. Thoracalrippe erreicht merkwurdigerweise bei diesem Tiere 
den Sternalstreifen nicht, obwohl sie distal schon aus Knorpel besteht. 


Zusammenfassung von Stadium VII. 


Auf diesem Stadium besteht der primare Schultergurtel schon zur Haupt- 
sache aus grossen blasigen Knorpelzellen. Die Ossifikation der Scapula ist 
in der ‘Mitte durchgehend, 

und auch im Coracoid hat 

die perichondrale Ossifi- 

kation eingesetzt. Die Ster- 

nalstreifen sind schon nach 

wenigen Schnitten mitein- 

ander verschmolzen und 

bilden nun eine einheitliche 

Platte, das Prosternum. 


Die dorsale Lippe des Sul- 
Fig. 38. Stadium VII. Schnitt durch die Hérner des CUS coracoideus ist nun 
Sternums. H.St. Horner des Sternums (Xiphisternum). ganz verknorpelt, aber we- 


M. A. Mediane Aste des Xiphisternums. Th. V.5.Thora- ~. 
calrippe. Ob. 3, Ok. 3, Leitz. Vergr. */s. niger breit als die ventrale. 
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Da, wo die 1. Thoracalrippe mit dem Prosternum verschmolzen ist, hat 
die Dicke des letztern zugenommen. Die Breite des Sternums ist aber 
bis zum Anschluss der 2. Thoracalrippe etwa auf die Halfte reduziert 
worden. Zwischen 2. und 3. Thoracalrippe wird das Sternum noch be- 
deutend schmaler, und sein dorsoventraler Durchmesser wbertrifft hier 
= die laterale Ausdehnung weitgehend. Indessen ist von der 
ON Ventralseite Bindegewebe zwischen die beiden Halften des 
Sternums eingedrungen, die dorsal nur mehr schwach zu- 
aber bis zur 5. Thoracalrippe liegen sie 
"eng aneinander. Hier sind sie aber wieder dinner geworden. 
Te Weiter hinten nehmen sie an absoluter Breite wieder zu und 
stellen den vordersten Teil des Xiphisternums dar. Im Gebiet 
der 6. Thoracalrippe weichen sie laterad auseinander und 
bilden so die beiden Horner des Xiphisternums, welche lateral 
vom Musculus rectus unter der Cutis enden. Da, wo die 
Fig. 39. Stadium Horner auseinanderweichen, liefert ein jedes Horn einen 
V. Eine Folge 
von Querschnit- 


ten durch die Fortsatze verlaufen noch eine Strecke kaudad, parallel und 
Ossifikations- 
zentren der In- 
terclavicula. Ob. dem Sternum verschmolzen, das nun fast ganz aus embryo- 
3, Ok. 3, Leitz. : 
Vergr. 


schwachen median gelegenen Fortsatz. Die beiden medianen 
eng aneinander gelegen, in der Linea alba. 6 Rippen sind mit 


nalem Knorpel besteht. 


e. Zur Entwicklung der Interclavicula. 


Auf Stadium V wurde die Interclavicula zum erstenmal auf Schnitten 
durch die Region der Gelenkpfanne getrofien. Die Knochensubstanz ist durch 
Bleu de Lyon leicht tingiert. Die ganze Anlage der Interclavicula ist von 
einem Gewebe eingehiilt, dessen dichtgelagerte, langgestreckte Kerne parallel 
der Oberflache des Knochens und in der Transversalebene eingestellt sind. 
Wie gezeigt, liegt sie in dem mehrmals erwahnten Bindegewebe, das, in der 
Mediane und direkt unter der Cutis gelegen, auf diesem Stadium die beider- 
seitigen Sternalstreifen miteinander verbindet. Es kann als kraniale Fort- 


setzung der Linea alba betrachtet _ 
werden. Die anfangliche Lage der gees ¢ 

noch ein Hinweis auf ihre phylo- % 
genetische Herkunft als ehema- ~ fy 
liger Hautknochen. Die primiare ~ 
Unpaarigkeit der Anlage wird 
. 

schon durch die Einheitlichkeit Oss.C. 


der Bindegewebshulle illustriert. Fig. 40. Stadium V. Schnitt durch die Anlage 
Die Ossifikation hat schon ein- Ob. 7, Ok. 3, Leitz. Verer. */s. 


50 


De 
: 
<7 
VUle 
4 
10 
E 
: 
i 
| 


393 
UBER DEN BRUSTSCHULTERAPPARAT DER KROKODILE 


gesetzt, und zwar erscheint sie paarig, was aber mit der Einheitlich- 
keit der Anlage nichts zu tun hat. Fig. 39 zeigt eine Reihe von Quer- 
schnitten durch die Verkn6écherungsherde der Interclavicula bei dem 
unter Stadium V beschriebenen Tiere. Der Abstand zwischen zwei Quer- 
schnitten betragt je 60 m. Fig. 40 zeigt einen Querschnitt durch die Inter- 
clavicularanlage eines andern Embryos von demselben Stadium; die Ossi- 
fikation ist aber hier noch weniger weit gediehen, hat vielmehr erst eingesetzt. 
Die Zellkerne zwischen den beiden Ossifikationsherden sind durch ihre Form 
und die unregelmassige Anordnung sowie durch die Einstrahlungen von 
Knochensubstanz, da, wo sie den Ossifikationsherden anliegen, deutlich als 
solche spaterer Osteoblasten gekennzeichnet. Sie weichen also bereits von 
den umgebenden Bindegewebs- 
zellkernen ab und sind differen- 
ziert. Die lateralen Partien der 
unpaaren Anlage sind also zeit- 
lich in der Differenzierung etwas 
voraus, indem sie bereits Kno- 
chensubstanz abgelagert haben. 
Dadurch wird eine Paarigkeit 
der Anlage vorgetauscht, wah- 

rend nur die Ossifikationsherde Fig. 41. Stadium VI. Schnitt durch die Interclavi- 
paarig sind und iibrigens sehr Cula. 
bald in der vordern Region der 


Interclavicula miteinander verschmelzen, etwa wie die verschiedenen Ossifi- 


kationszentren eines Rohrenknochens. Kaudal lauft die Interclavicula aller- 
dings in zwei parallel nach hinten verlaufende Fortsatze aus, welche oft noch 
bei altern Tieren nicht ganz verschmolzen sind. Fig. 41 ist ein Schnitt durch 
die Interclavicula von Stadium VI in ihrer anterioren Partie. Die Zellen sind 
einzeln eingezeichnet worden, um den Zustand der Verknocherung moglichst 
genau wiederzugeben. Das Knochengewebe ist ziemlich spongids und wieder- 
um in den lateralen Partien weiter gediehen als in der Mitte. Diese seit- 
lichen Partien laufen kaudal in die paarigen Fortsatze aus. Die Bindegewebs- 
hile ist nicht gezeichnet. Fig. 42 zeigt eine Schnittreihe durch die Inter- 
clavicula von Stadium VI. Der Abstand zwischen zwei Schnitten betragt 
zirka 140 uw. Etwa die halbe Lange des Knochens ist durch die paarigen Fort- 
satze repradsentiert; weiter vorn sind die seitlichen Partien am besten ent- 
wickelt. Bei dem auf Stadium VI geschilderten Tieren finden sich eigen- 
artige Formverhiltnisse an der Interclavicula. Sie bildet namlich kurz nach 
ihrem Beginn zwei schmale, aber hohe Leisten, die ventral durch einen hori- 
zontalen Schenkel miteinander verbunden sind, so dass eine dorsal offene 
Rinne entsteht (siehe Figg. 22 und 23). Die dorsalen Kanten der beiden Leisten 
laufen in die kaudalen Fortsatze aus. Es zeigt sich hierin die grosse Plastizi- 
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tit der Interclavicula, die sich auch in der Mannigfaltigkeit der Formen 
aussert, unter denen der genannte Knochen bei den Reptilien in Erscheinung 
tritt. Fig. 43 ist eine Querschnittserie durch die Interclavicula eines Tieres 
vom Stadium VII. Etwa die Haltte der Anlage ist wiederum durch die 
paarigen Fortsatze reprasentiert. Auf Stadium V dehnt sich die Interclavi- 
cula kaudad nicht einmal bis zum Verschwinden des Coracoides aus. Auf 
Stadium VI erreicht sie beinahe die 1. Thoracalrippe; sie 
| wird jetzt in ihrem kranialen, uber die Sternalanlage vor- 
ragenden Teil ventral durch den Musculus sternohyoideus 
iiberlagert. Beim letzten Stadium geht die Interclavicula 
kaudad uber die 1. Thoracalrippe hinaus und ist vorn 
ae wiederum vom Musculus sternohyoideus bedeckt. In der 
vordern Kegion des Prosternums wird sie in eine seichte 
Delle des letztern aufgenommen. Die _ ,,hantelfOrmigen* 
Querschnitte in der mittleren Region der Interclavicula 
erinnern auf diesem Stadium weitgehend an embryonale 
Schnitte aus demselben Knochen bei den Sauriern; diese 
Formahnilichkeit geht bei den postfetalen Tieren verloren. 
Eine seichte Rinne an der Ventralseite der Interclavicula 
deutet in der Kegel noch bei aiteren Tieren das Vor- 
herrschen der lateralen Partien in der Entwicklung an; 
haufig sind die beiden kaudalen Fortsatze auch hier noch 

nicht ganz verwachsen. 


Allgemeine Resultaie der eigenen Untersuchungen. 


e 2 In seinem ersten Auftreten bildet der Schulter- 


gurtel der Alligatoren jederseits einen mesenchyma- 

Fig. 42. Stadium 
VI. Eine Folge tosen Herd von Zellkernen, der, mehr oder weniger 
ven  Schnitten abgeplattet, unter der seitlichen Korperwand des vor- 
durch die Inter- 
clavicula. Ob. 3, 
“e 3, Leitz. ten von Zellkernen, welcher in kaudoventraler Rich- 
erger. 


dern Rumpfabschnittes gelegen ist. Ein lockerer Strei- 


tung von der Gurtelanlage ausgeht, stellt wahrscheinlich 
den vordersten Teil der Sternalanlage dar. 

Erst auf dem folgenden Stadium erscheint die Anlage des Sternums mit 
voller Sicherheit als paariger mesenchymatoser Streifen, der vorn etwas uber 
das Coracoid hinausragt. Im Gebiete des letztern liegen die Sternalstreifen 
ventral von dessen medialen Rande und gehen auf einer Strecke ohne Grenze 
in das Coracoid uber. Eine Stelle der Sternalstreiten kaudal vom Coracoid 
ist bereits leicht vorknorpelig. Von Bedeutung ist, dass noch keine einzige 
Rippe in den Sternalstreifen ubergeht. Nach hinten wird der Querschnitt 
des letztern rundlich und zugleich kleiner. 
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UBER DEN BRUSTSCHULTERAPPARAT DER KROKODILE a 
Schon auf dem folgenden Stadium sind drei Rippenpaare in enger Be- 
ruhrung mit den Sternalstreifen; letztere divergieren nun deutlich kaudad, 
sind also nicht mehr parallel, weil die untere Vereinigungshaut vorn redu- 
ziert worden ist, so dass sich die beiderseitigen Korperwande ventral gegen- 
seitig genahert haben. Damit sind sich auch die Sternalstreifen hier naher 
gekommen. Der Vorknorpel der letztern hat sich kraniad und kaudad aus- 
gedehnt, so dass nun die Ubergangszone des Ster- 
nalstreifens ins Coracoid ebenfalls vorknorpelig 
differenziert ist. 
Spater sind Coracoid und Sternalstreifen ge- 
trennt und kaudal vom Coracoid ist der Sternal- 
streiten betrachtlich verdickt. Der Vorknorpel von 
6 Rippen geht in denjenigen der Sternalstreifen 
uber. Da, wo zuerst Vorknorpel in den Streifen 
auftrat, finden wir nun auch embryonalen Knorpel. 
Spater entstehen im Gebiet der Coracoide die 
Sulci coracoidei, deren dorsale Lippe nicht vom 
Sternalstreifen gebildet wird, sondern als Verknor- 
pelung einer dicken bindegewebigen Membran auf- 
zufassen ist. Die Verknorpelung geht aber vom 
Sternalstreifen aus und erscheint zunachst noch 
sehr schwach. Vorn sind die Sternalstreifen bis 
zur 1. Thoracalrippe schon ganz bedeutend ver- 
breitert. Weiter kaudal werden sie rasch schmaler 


und fast isodiametrisch im Querschnitt. 5 Rippen 


5 
gehen ohne Grenze in den Sternalstreifen uber, Fig. 43. Stadium VII. 
Eine Schnittreihe durch 
die Interclavicula. Ob. 
und embryonalem Knorpel findet. 3, Ok. 3, Leitz. Vergr. 
1 


welcher sich auf einer Stufe zwischen Vorknorpel 


2 


3eim letzten der untersuchten Stadien sind die 
Sternalstreifen zum grossen Teil verschmolzen. Vorn bilden sie eine breite 
Platte, das Prosternum, welche kaudal bis uber die 2. Thoracalrippe hinaus- 
reicht. Im Gebiet der 6. Thoracalrippe weichen sie laterad auseinander und 
bilden so die beiden Horner des Sternums oder das Xiphisternum. Die Strecke 
zwischen Prosternum und Xiphisternum ist das Mesosternum. Bei dem unter- 
suchten Tiere erreichen 6 Rippen das Sternum und sind alle mit letzterem 
in Kontinuitat. Die distalen Rippenenden und das Sternum bestehen aus 
embryonalem Knorpel. 

Die Anlage des Sternums erfolgt also in Form von zwei Sternalstreifen, 
die sich in kraniokaudader Richtung differenzieren. Sie stehen von Anfang 
an mit den Coracoiden in Kontinuitat. Die durchgehende Trennung von 
Coracoid und Sternalstreifen erfolgt erst, nachdem die Verbindungsstelle 
beider Elemente schon in die Stufe des Vorknorpels getreten ist. Ob und 
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wie weit aber Bildungsmaterial des Sternums der Krokodile auf einer frithern 
phylogenetischen Stufe einst zum Schultergurtel gehorte, konnte vielleicht 
nur auf experimentellem Wege nach dem Vorgehen von Braus (1909) ent- 
schieden werden, sofern die Methode wegen der hindernden Embryonalhillen 
technisch durchfihrbar ware. Den Zusammenhang von Sternalstreifen und 
Coracoid hat wahrscheinlich schon RATHKE (1866) festgestellt, wenn er be- 
richtet, dass die Sternalstreifen ,uber die mit ihnen verbun- 
denen Hakenschlusselbeine ein klein wenig hinaus- 
ragten...” (von mir hervorgehoben). 

Die Rippen verschmelzen in der Richtung von vorn nach hinten mit 
den Sternalstreifen. Die pars sternalis der 1. Thoracalrippe findet sich schon 
sehr: frih in nachster Nahe der Sternalstreifen und scheint nicht von der 
pars vertebralis ausgewachsen zu sein. Sie ist offenbar von Anfang an in 
der Nahe der Sternalanlage angelegt, wie schon WIEDERSHEIM berichtet. Es 
soll in keiner Weise in Abrede gestellt werden, dass bei den Eotetrapoden 
vielleicht das Sternum durchwegs kostal war, d. h. in der Ontogenese durch 
Rippenabgliederungen zustande kam. Bei Alligator erfolgt aber heute die 
erste Anlage desselben ohne Anteil der Rippen. Es sei aber nochmals darauf 
hingewiesen, dass, wenn man die Linea alba als Produkt der transversalen 
skeletogenen Septen auffassen darf, der morphologische Unterschied von 
Sternalgebilden, welche sich von den Rippen abgliedern, und solchen, die 
sich selbstandig in der Linea alba differenzieren, kein so bedeutender ist, 
wie man wohl gewchnlich annimmt. Denn es handelt sich dann bei Rippen 
und Sterna doch stets um Verknorpelungen homologer skeletogener Septen. 
Die Anlage der Interclavicula ertolgt unpaar, aber die Ossifikation derselben 
wird zuerst in den lateralen Partien deutlich, so dass eine Paarigkeit vor- 
getauscht werden kann. Sie ist anfanglich unabhangig vom Sternum, ein 
Deckknochen, und tritt erst spater in nahere Beziehung zu letzterem. Bei 
keinem der untersuchten Tiere konnte ich auch nur vermutungsweise eine 
Clavicula feststellen, trotzdem ich dieser Frage besondere Aufmerksamkeit 
schenkte. Bei Alligator ist sie also wohl ganzlich reduziert. 
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. Angefiihrte Literatur . 


I. ZWECK DER UNTERSUCHUNG. 


Diese Untersuchung wurde vorgenommen, um die Okologie von Psam- 
mechinus miliaris zu erforschen. Wir wollten bestimmen, von welchen Fak- 
toren das Auftreten und das Verhalten dieser Tiere in der Natur bestimmt 
wird. Mit Verhalten meinen wir hier sowohl sein morphologisches Verhalten, 
d. h. die Beeinflussung der Form und der Grosse durch die ausseren Ver- 
haltnisse, als auch das physiologische Verhalten, Bewegung usw. Je mehr wir 
uns in diese anscheinend einfache Aufgabe vertieft haben, desto mehr um- 
fassend erschien sie uns. Man kommt durch dieselbe in der Tat mit mehreren 
verschiedenen Gebieten der Zoologie in Kontakt. Vor allem wurde uns der 
Charakter der GOkologie als angewandte Physiologie immer klarer. Wo die 
physiologischen Grundlagen nicht schon vorhanden sind, mussen dieselben 
erst geschaffen werden. So muss das unten Mitgeteilte nur als ein Anfang 
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zur Losung der gestellten Aufgabe betrachtet werden. RUNNsTROM begann 
die Untersuchung und stellte den Arbeitsplan in seinen Grundztgen auf. [hm 
gesellte sich dann L. Borin zu, der eine Erforschung der Faktoren unter- 
nahm, die die Bewegung der Tiere unter natirlichen und unter experimen- 
tellen Bedingungen bestimmen (vgl. Bottn, 1926). Zuletzt hat Linpanv die 
Untersuchung bedeutend erweitert und auch mehrere neue Seiten des Pro- 
blems in Angriff genommen. TORNBLOM hat Stoffwechseluntersuchungen be- 
gonnen, die indessen noch nicht berucksichtigt werden konnen. 


Il. VERBREITUNG UND LEBENSWEISE DER ART. 


Die geographische Verbreitung von Psammechinus miliaris (unten ab- 
gekurzt: P. mil.) ist u. a. durch die Angaben von BELL (1892) und MortTEN- 
SEN (1903) bekannt; vgl. auch die Angaben KoEHLers (1921) und MortTeN- 
SENs (1924). Die Verbreitung der Art ist als cine europaisch-boreale und 
eine westafrikanische zu bezeichnen. Die Art wird nach den Angaben der 
Literatur von Island bis zu den Azoren und Marocko angetroffen. Dagegen 
kommt sie in dem Mittelmeer nicht vor. Die Angaben tiber ein solches Vor- 
kommen sind nach KOEHLER irrtumlich. Dr. TH. Mortensen hatte die 
Freundlickkeit, uns brieflich mitzuteilen, dass er neuerdings Exemplare von 
P. mil. von Kap Verde gesehen habe. Das Verbreitungsgebiet der Art er- 
streckt sich nach diesen Angaben bedeutend weiter nach Stiden als friher 
bekannt war. Kap Verde legt etwas stdlich vom 15. Breitengrade. Die nord- 
liche Grenze der Art an der skandinavischen Kuste durfte kaum genau fest- 
gestellt sein. StorM (1877) erwahnt in seiner Liste der Echinodermen von 
dem Trondhjemfjord auch ,,Eciinus muilaris‘’. MORTENSEN (1924) nimmt 
diese Angabe in einer zusammenfassenden Darstellung auf. Nach person- 
licher Mitteilung hat er nicht selbst die Art in dem Trondhjemfjord gesehen. 
Dr. NorpGaarp, Direktor der Biclogischen Station Trondhjems, teilt auf 
unsere Anfrage mit, dass auch er die in Rede stehende Art in dem Fjord 
nicht beobachtet hat. Die Nordgrenze der Art an der skandinavischen Kuste 
kann demnach einstweilen nicht genau angegeben werden. In der Ostsee 
kommt P. mil. nur im westlichen Teile vor (MORTENSEN), und ein von 
Moesivs gefischtes Exemplar lhegt von dem: Kiel-Rugen-Gebiet vor. Nach 
MortENSEN geht die Art im Oresund bis Ven herab, wird aber von PETERSEN 
im sudlichen Kattegatt als sehr selten bezeichnet (LONNBERG). Fig. I orien- 
tiert uber die uns bekannten Fundorte und damit auch uber die Verbreitung 
der Art. 

Beziglich der vertikalen Verbreitung von P. mil. ist diese als eine litto- 
rale zu bezeichnen. Es wird angegeben, dass die Art nicht in grosserer Tiefe 
als 100 m vorkommt. In der Tat dirfte P. mil. nur ausnahmsweise weiter 
als bis 100 m hinabsteigen. 
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VARIATION UND OGKOLOGIE VON PSAMMECHINUS 


Die Angaben uber die 
Beschafienheit des bodens, 
auf dem P. mil. lebt, sind 
variierend. Nach MorrTen- 
(1903) zieht P. 
festen, steinigen Boden vor. 


SEN mul, 


und BRECHNER 
(1910) haben die Art auf 
boden von Sand und Schlick 


SUSSBACH 


in der Nahe der Doggerbank 
gedretscht. Nach gefalliger 
Mitteilung von Prof. Hac- 
MEIER kommt P. mil. auf der 
grossen Fischerbank  zwi- 
schen den Flustra haufig vor. 
ALLEN und Topp (1900) 
fischten bei Salcombe P. sil. 
auf einem Boden, der reich 
an Molluskenschalen war 
oder von dem das Schlepp- 
netz faulendes Seegras und 
Steine heraufbrachte. KoEH- 
LER (1921) gibt an, dass 
P. mil. an der franzosischen 
Kuste bei niedrigerem Was- 
serstand an Felsen, unter 
Steinen und auch im Sand 
angetroffen wird. Nach den 
von KOEHLER angefuhrten 
Angaben CaiLLaups soll P. 
mil. sich in die Felsen boh- 
ren konnen. Dr. W. R. G. 
ATKINS hatte die 


lichkeit, uns folgendes Bild 


Freund- 
uber die Lebensweise von 
P. mil. bei Plymouth und 
(Cornwall) 
mitzuteilen: ‘““They are col- 


Looe brieflich 
lected from crevices in the 
and under boulders 


just above or about the level 


rocks 


of the Laminarianzone. They 
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Fig. 1. Ubersicht tber die Fundorte, von denen uns 
Material von P. mul. vorliegt. 
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PER ERIC LINDAHL JOHN RUNNSTROM 
feed on the small algae on the stones and also to a large extent on 
Corallina officinalis.” In Kent und Essex kommt P. mil. sehr haufig 
auf den Austernbanken vor. Hier leben sie nach den Angaben Dr. ATKINS’ von 
Algen. Ausserdem weiden sie alles ab, was an den Austernschalen lebt, wie 
Wurmer, Bryozoen und Cirripedien. Nach Dr. ATKINS greifen sie auch die 
Austernschalen selbst an. Wir haben auch selbst an gewissen Fundorten 
(Smedjan, Loken; vgl. unten) zahlreiche Sttickchen von Kalkrohren und 
Schalen in dem Darminhalt von P. mil. gefunden. Auch an der Nordseekiiste 
Deutschlands kommt P. nul. auf den Austernbanken vor. Nach ApPpELLOF 
wird P. mil. an der norwegischen Kuste nur an geschutzten Platzen gefunden, 
besonders in den sogenannien ,,Poller‘‘, abgeschlossenen Wasserbecken, die 
mit dem Meer oder einem Fjord durch einen seichten Kanal verbunden sind. 
Diese Poller werden bekanntlich bisweilen ftir die Austernwirtschaft in An- 
spruch genommen. In dem Austernpoll bei Indero, sudlich von Bergen, fand 
APPELLOF grosse Mengen von P. mil. Bei einem Besuch 1915 fanden wir 
ebenfalls die Art hier massenhaft. Die Tiere hielten sich vor allem an der 
Felsenwand des Polles auf. Ausserhalb des Polles kam P. mii., wie schon 
APPpELLOF erwahnt, weit sparlicher vor. Die Tiere sassen hier auf Zostera, 
und zwar konnte es beobachtet werden, dass jedes Individuum von mehreren 
durch die Saugfusschen zusammengehaltenen Blattern getragen wurde. Auch 
in der Nahe von Kristineberg, der schwedischen zoologischen Station, an der 
Mundung des Gullmarfjords, 58° 17’ n. Br. und 11° 27’ 6. L., findet man 
die Art auf Zostera oder auf Algen in geringer Tiefe. THEEL (1907) be- 
zeichnet P. mil. als einen Bewohner der ,,Tangregionen“. Indessen wird 
P. mil. in der Nahe von Kristineberg auch aus etwas grosserer Tiefe gefischt. 
Eine ziemlich oft besuchte Dretschstation ist Smedjan oder Harpobadar 
etwa 5 km NW von Kristineberg. Aus einer Tiefe von 40 bis 58 m erhalt 
man hier P. mil. Der Boden ist Schalensand. Von demselben Fundort erhalt 
man Asterias rubens und glacialis, Strongylocentrotus drabachiensis, O phio- 
comina nigra, Cucumaria laciea, Psolus phantafus, Pomatoceros triqueter, 
Alcyonium digitatum, Stenogorgia rosea u. a. In der hoher liegenden Algen- 
region erhalt man bei Smedjan keine Seeigel dieser Art. 


Ill. DER S- UND DER Z-TYPUS. 


Die bei Smedjan gefischten Seeigel unterscheiden sich bei oberflachlicher 
Beobachtung in mehreren Beziehungen von denen der Tang- oder Zostera- 
region. Der S-Typus, wie wir die Seeigel von Smedjan bezeichnen wollen, 
ist im allgemeinen kleiner als die Form aus der Zostera- oder Tangregion; 
wir nennen diese der Kiirze wegen den Z-Typus. Weiter unterscheiden sich 
die beiden Typen durch die Farbe. Bei dem Z-Typus ist diese eine braun- 
gruine mit violetuen Spitzen der Stacheln; die Individuen des S-Typus sind 
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heller, graugriin, oft mit einem Stich ins Rote oder Gelbe. Die Stachelspitzen 
sind auch bei diesen violett, bisweilen haben die Stacheln fast bis zur Basis 
diese Farbe. Uber die Farbe der beiden Formen wird unten weiter die 
Rede sein. 

Der griine Farbstoff ist nicht mit Chlorophyll zu identifizieren, wie schon 
aus seiner geringen Léslichkeit in Ather und Alkohol hervorgeht. Abb. 2 
gibt in der oberen Reihe Individuen vom Z-Typus, in der unteren Individuen 
vom S-Typus wieder. Auch wenn es sich um Individuen gleicher Grésse 


* 


Fig. 2. In der oberen Reihe Individuen des Z-Typus, in der mittleren Reihe Individuen 
des S-Typus von der schwedischen Kuste. 
handelte, war es immer moglich, die beiden Typen auseinanderzuhalten. Dabei 
dient nicht nur die Farbe, sondern gewissermassen auch die Form als unter- 
scheidendes Merkmal. Man findet namlich, dass die Stacheln auf der apikalen 
Seite des S-Typus verhaltnismassig etwas kirzer als beim Z-Typus sind. Der 
erwahnte Unterschied, den wir nicht quantitativ untersucht haben, spielt eine 
gewisse Rolle fur den Habitus der Tiere. Beim S-Typus tritt die Ober- 
flache des apikalen Teiles deutlicher als beim Z-Typus hervor. Die seit- 
lichen Stacheln sind dagegen beim S-Typus nicht kirzer. Besonders bei 
kleineren Exemplaren sind sie sogar oft verhaltnismassig langer und dunner 
als beim Z-Typus, bei dem sie kirzer und dicker sind. Die relative Lange 
der seitlichen Stacheln variiert uberhaupt sehr beim S-Typus. Man kann 
einige Individuen finden, bei denen die seitlichen Stacheln entschieden langer 
sind als bei den ubrigen Individuen desselben Materials. Bei kleineren Indi- 
viduen sind die Stacheln verhaltnismassig langer als bei grosseren. Bei klei- 
neren Exemplaren vom S-‘iypus findet man oft eine bandformige Anordnung 
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des Pigments der Stacheln. Pigmentierte Zonen wechseln mit unpigmen- 
tierten ab. 

Das Verhaltnis — ist beim S-Typus kleiner als beim Z-Typus. Zu 
diesem Verhaltnis (OQ) werden wir unten ausfthrlicher zuriickkommen. 

Die Schalen der Tiere des S-Typus sind verhaltnismissig dicker als 
beim Z-Typus. Wir haben uns damit begnugt, dieses Verhaltnis rein quali- 
tativ festzustellen. Die Schalen des Z-Typus sind zerbrechlicher als diejenigen 
des S-Typus. 

Es ist uns weiter aufgefallen, dass die Eier beim S-Typus etwas groésser 
als beim Z-Typus sind. Wir fuhren die folgenden Messungen an. Als Durch- 
messer des Lies wird das Mittel aus dem grossten und kleinsten Durchmesser 
des Eies bezeichnet. 

Durchmesser Anzahl 
58,9: r 0,28 104 


Die angegebenen Zahlen (mm) beziehen sich auf die Messungen der 
mit Hilfe des Zeichenapparates entwortenen Bilder der Eier. Die Vergrosse- 
rung war 600 *. Die Differenz zwischen den Mittelwerten der Durchmesser 
der beiden Eikategorien betragt 9,93 + 0,123. Die letzte Zahl bedeutet den 
Mittelfehler der Differenz, der aus den oben angegebenen Mittelfehlern der 
Mittelwerte berechnet wird. Der Fehler ist klein im Verhaltnis zur Differenz; 
diese ist folglich nicht scheinbar. 

Der Mittelwert des wirklichen Durchmessers der S-Eier ist gemass 
obigem 114,3 + 0,7 u, derjenige der Z-Eier 98,3 + 0,5 uw. Qualitativ haben wir 
den Grodssenunterschied bei einer uberaus grossen Anzahl von Weibchen fest- 
gestellt.t Bisweilen variiert die Grosse der Eier des S-Typus sehr stark. Man 
findet unter den Liern mittlerer Grosse auch Rieseneier, die moglicherweise 
durch Verschmelzung entstanden sind. 

Wir haben nicht untersucht, ob der Grossenunterschied auch andere Zell- 
arten als die Eier betrifft. Fine Anzahl Zeichnungen von Pigmentzellen deutet 
aber an, dass auch diese beim S-Typus grosser sind. 

Die dem S-Typus angehorigen Individuen bewegen sich langsamer als 
die des Z-Typus. Wie jedermann beobachten kann, klettern diese nach Ein- 
bringen in ein Aquarium sehr bald den Wanden entlang nach oben. Nach 
Bon ist das Aufwartsklettern als die Wirkung einer negativen Geotaxis 
zu bezeichnen, die auch fiir das Verhalten der Tiere in der Natur eine grosse 
Rolle spielt. Borin fand indessen, dass auch das Licht von Bedeutung ist, 
und zwar in einem Sinne, der der Wirkung der Geotaxis entgegenwirkt. 
1 Der Umriss der Eier wurde dabei mit Hilfe des Zeichenapparates entworfen 


Mittels eines Stechzirkels wurden dann die Durchmesser der Eier verglichen, ohne dass 
die Unterschiede zahlenmassig bestimmt wurden. 
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Gemass der langsameren Beweglichkeit des S-Typus verlauft die geo- 
taktische Reaktion bei diesem langsamer. Individuen des Z-Typus, die man 
in ein Aquarium bringt, haben oft schon nach einer halben Stunde die Ober- 
flache erreicht, wahrend die Tiere des S-Typus viel langere Zeit, 12 bis 
24 Stunden, dazu brauchen. 

Sehr oft fanden wir beim S-Typus einen Zustand, in dem die Individuen 
lange Zeit unbeweglich verharrten; sie waren dabei ausserordentlich fest auf 
der Unterlage befestigt und liessen sich nur unter Schadigung der Ambula- 
cralfiisse losreissen. Dieses Verhalten haben wir nur selten beim Z-Typus 
beobachtet. 


BLeGvAD (1914) gibt an, dass P. mil. sich oft mit Stiickchen von Zostera bekleidet, 
und er fasst dies als eine ,,Maskierung“ auf, die dem Tier zum Schutz dient. Dies 
kommt wenigstens nicht regelmassig bei dem Z-Typus von Kristineberg vor. Ab und 
zu findet man auf der Apikalseite der Tiere in den Aquarien Stiickchen von Zostera- 


Fig. 3. Individuen des S-Typus, die ,,maskiert“ sind. 


27. — A. Z. 1929. 
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blattern; dies scheint aber ganz zufallig zu sein. Ofters waren die Tiere in dem 
Inderopoll durch Stiicke von Tang oder herabgefallene Laubblatter ,,maskiert“. Die 
Tiere sassen dabei sehr nahe an der Oberflache des Wassers entlang der Felsenwand. 
Die Maskierung ist vielleicht als ein ,,Lichtschutz“ zu deuten. Bei dem S-Typus zeigte 
sich in den Aquarien bei Kristineberg die Tendenz zur ,,Maskierung“ grosser als bei 
dem Z-Typus. Die Tiere hielten dabei mittels ihrer apikalen Saugftisse Zosterablatter, 
Muschelschalen und Bryozoen fest (vgl. Fig. 3). 


Trotz der oben hervorgehobenen Unterschiede zwischen dem S- und 
dem Z-Typus zeigen sie beide die Charaktere von P. mil. Die Form und 
Anordnung der Pedicellarien ist ahnlich. Der feinere Bau der systematisch 
wichtigen globiferen Pedicellarien ist vollstandig wbereinstimmend. Die Ske- 
lettplatten am Mundfelde haben auch beim S-Typus das fur P. mil. ange- 
gebene Aussehen. 

Wir wollen hier schon hervorheben, dass der S-Typus nicht nur bei 
Smedjan vorkommt, sondern auch bei einer sehr grossen Anzahl von Fund- 


orten ahnlicher Beschaffenheit angetroffen wird; vgl. unten. 


IV. DIE GROSSENVARIATION. 


Um zunachst die Grossenverhaltnisse zwischen dem S- und dem Z-Typus 
zahlenmassig festzustellen, wurden Messungen vorgenommen. Die Beobach- 
tungen uber die Volumvariation, die dabei gemacht wurden, liessen es in- 
dessen wunschenswert erscheinen, Vergleiche mit Individuen von anderen 
Teilen des Verbreitungsgebiets von P. mil. anzustellen. 

Es wurden der grésste Breitendurchmesser (/) und die Hohe (/) ge- 
messen und dann das Volumen nach der Formel fiir die Rotationsellipsoide, 
v= FPh, berechnet. Wir begnigen uns im folgenden damit, das Produkt 

) 

Ph anzugeben, aus dem man durch Multiplizieren mit * das Volumen in 
6 
Kubikzentimeter erhalt. Die Seeigel sind nun nicht streng genommen Kota- 
tionsellipsoide. Wir haben deshalb bei 27 Individuen das Volumen durch 
Wagung in Wasser und Luit bestimmt. Bei dieser Bestimmung wird auch 
das Volumen der Stacheln mit einbegriffen, wahrend dieses bei der Berech- 
nung aus /* und /: ausser Betracht gelassen wird. Es stellte sich nun heraus, 
dass eine sehr befriedigende Ubereinstimmung zwischen den Resultaten der 
beiden Methoden — der direkten und der Berechnung aus / und h — herrscht. 


Um das wirkliche Volumen des Seeigels zu erhalten, muss man & ?h mit einer 


Konstanten 1,03 multiplizieren. Um aus den mitgeteilten /?)-Werten das Vo- 


lumen des Seeigels zu erhalten, muss man demnach diese mit 7 * 1,03 multi- 
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plizieren, d. h. mit 0,5225+° 1,03 == 0,53. Das Volumen in Kubikzentimeter ist 
rund die Halfte von ?h. Zur Erleichterung des Uberblicks und der gra- 
phischen Darstellung der Grdssenvariation ist eine Klasseneinteilung vor- 
genommen worden. Im allgemeinen ist dabei der Klassenspielraum gleich 


5 Ph gewahlt worden, bei Material mit einer sehr grossen Variationsbreite 


aber ein grosserer. Bei der Berechnung des mittleren Fehlers gehen wir immer 
von einer Klasseneinteilung mit dem Spielraum 0,5 aus. Die Klasse, in der der 
Mittelwert liegt, wird als O-abweichend betrachtet. 

Die Fundorte fur den Z-Typus (vgl. Fig. 4) sind Stangholmssund, etwa 
2,5 km NW von Kristineberg, zwischen der Lysekilhalbinsel und der kleinen 
Insel Stangholmen (Staingeskar der Karte), Tiefe 5 m oder weniger, Zostera, 
und Strommarna (Stromsund), etwa 3 km O von Kristineberg, der Anfangs- 
teil eines Sundes, der von Gullmarsfjord in sudéstlicher Richtung vordringt. 
Die Seeigel leben hier in Algen (Laminaria) in einer Tiefe bis etwa 7 m 
und an Zostera in geringer Tiete entlang den Ufern. Weiter haben wir die 
Z-Form von Sunningen bekommen, einer Meerenge etwa 5 km SSW von 
Uddevalla. Die Tiere leben hier. auf Zostera in einer Tiefe von 5 m und 
weniger. An allen diesen Fundorten ist die Stromung ziemlich stark. An 
ebensolchen Fundorten scheint die Z-Form besonders wohl zu gedeihen. Die 
Z-Form wird keineswegs an allen Fundorten mit Zostera angetroffen. Es 
muss offenbar auch die Bedingung erfullt sein, dass das Wasser in Bewegung 
gehalten wird. 

Von Stangholmssund haben wir Material aus den Jahren 1921 bis 1927 
gesammelt; das zuerst bearbeitete Material ist das zahlreichste: 1 333 Indi- 
viduen. Es wurde Ende Juli und im August gesammelt. Es stammt zum aller- 
grossten Teil aus dem Jahre 1921. Im Jahre 1925 haben wir teils Anfang 
Juni, teils Mitte Oktober Material erhalten. Das Juni-Material umfasst 359, 
das Oktober-Material 298 Individuen. Im Jahre 1926 wurden Anfang Juni 284 
und Ende Juli 615 Individuen gesammelt. Schliesslich haben wir ein Material 
von 205 Individuen von Anfang November des Jahres 1927. In folgender 
Tabelle teilen wir die Mittelwerte, die mittleren Fehler der Mittelwerte und 
die Anzahl der Individuen bei dem erwahnten Materiale mit. 

Mittelwert Mittlerer Fehler = Anzahl der 
von [Ph des Mittelwertes _Individuen 
1921 Juli/August 3,148 0,004 I 333 


Jahr Monat 


1925 Juni 4,38 + 0,417 359 
1925 Oktober + 208 
1926 Juni 4,26 + 0,01 284 
1926 Juli 4,49 + 0,01 615 
1927 November 5.0% + 0,104 205 
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Um eine Vorstellung von der Verteilung des Materials zu geben, teilen 
wir die folgenden Tabellen mit: 


Jahr Monat o—o,; 
1921 Aug. 

1925 = Juni 
1925 Okt. 
1926 Juni 
Juli 


1927 Nov. 


Jahr Monat 
1921 Aug. 
1925 Juni 
1925 Okt. 
=Juni 
1926 Juli 
1927. Nov. 


VC L 


Jahr Monat 5 10—10,; 10,;—II II—II,5 II,—I2 12—12,5 
1921 Aug. 5 I 3 
1925 Juni 2 I I 
1925 Okt. 3 
1926 =Juni — — 
1927. Nov. - — I 


Jahr Monat 3-135 135-14 14—14, 145—15 I5—15,5 15,5—16 16—16,5 
1921 Aug. — 
1926) Juli — 
1927. Nov. — 


Graphisch sind die Resultate auf Fig. 5 wiedergegeben. Hier wie auf 
den folgenden Kurvenzeichnungen tragen wir /*/)-Klassen auf die Abszisse 
und die Anzahl der Individuen auf die Ordinate ab. 

Das Material von Strémsund ist wahrend der Jahre 1921—1928 ge- 
sammelt worden. Von dem ersten Stromsund-Material gilt was oben von 


dem ersten Stangholmssund-Material (1921) gesagt worden ist. Im Jahre 
1925 erhielten wir Material einmal Anfang Juni, ein anderes Mal Mitte 
Oktober. Ferner haben wir Material von Mitte Juni und Mitte August 1926 
sowie von Anfang April und Ende August 1928. Folgende Tabelle teilt die 
Mittelwerte, die mittleren Fehler der Mittelwerte und die Anzahl der Indi- 
viduen mit: 


410 
0,;—I 1—I,; 22s 20-3 33s 
44 176 219 134 59 52 
3 a 4 20 27 35 22 25 35 37 
3 3 II 28 12 17 26 21 
aoe 3 13 II 15 25 29 45 27 
bes I 6 18 51 73 43 78 69 
oe 2 5 13 17 34 16 
45—5 5-53 6-65 65-7 7-75 8-85 
eae 15 27 18 31 27 22 19 26 
fo 24 31 33 15 13 12 . 7 
ae 32 28 31 28 21 15 4 7 eG 
ieee. 28 2 16 Il 6 
4 3 7 
so 45 58 66 34 28 16 8 II 10 
19 22 28 12 I2 9 2 5 
10 
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Fig. 4. Die Fundorte von P. mil. in der Nahe der Zoologischen Station Kristineberg. © Fundort, von de 
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Messungen des Materials vorliegen. CQ Fundort, an dem P. mil. beobachtet worden ist. @ Hydrographische Station. 
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Fig. 5. Variationskurven des Materials von Stangholmssund. a Juli—August 1921 
b Juni 1925, c Oktober 1925, d Juni 1926, e Juli 1926, f November 1927. 
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Mittelwert Mittlerer Fehler. Anzahl der 


Jahr Monat von des Mittelwertes Individuen 
1921 August 2,09 + 0,131 325 
1925 Juni 1,61 + O,o71 357 
1925 Oktober 1,63 + 0,07 285 
1926 Juni 1,63 + 0,04 276 
1926 August 1,77 + 0,05 504 
1928 April 1,70 + 0,05 246 
1928 August 3,29 + 0,179 I51 


Auf die Klassen verteilt sich das Material folgendermassen: 


1921 Aug. 30 103 63 32 21 13 14 5 e 
1925 13 100 116 41 31 14 3 
1925 Okt. 22 73 96 390 20 II 2 9 I 
Juni 13 42 65 24 16 5 7 6 
1926 Aug. 20 79 122 126 77 42 13 7 2 
1928~—=s April 25 45 56 22 26 26 12 14 6 
=6Aug. 7 


Monat 


Jahr 
1921 
1925 
1925 


1920) Juni 3 I I I 
1926 Aug. 6 3 2 3 I I = sm = 
1928 April 6 6 2 — — 
1928 3 


Jahr Monat 9—9,5  95—IO I0—I0,5 10,;—II II,—I2 12—12,; 13—I3,5 15—I5.5 


1921 Aug. I I 3 4 —_— I —_ I 
1925 Juni I — — 
1925 Okt. I ae = 
1926 Juni — — — — 
1926 =Aug. -- — — — 


1928 Aug. 


tN 


I — I — 


Graphisch finden wir das Material auf Fig. 6 dargestellt. Das Material 
von Sunnigen wurde Anfang januar und Ende Juli des Jahres 1927 
gedretscht. 


a Mittelwert Mittlerer Fehler Anzahl der 
i von Ph des Mittelwertes Individuen 
Januar T,a9 + 0,05 159 


Juli 1,65 + 0,03 I 142 


Be: 
° 
Vv Uli « 
: 4 
10 
MM 45-50 555 55-0 66,5 775 8B 
Aug. 5 6 2 5 2 I 4 4 I 
Juni 3 I 2 2 3 — I I 2 
Okt. 6 2 I I I I — = ae 
Ne 
3 
: 
: 
1 
> 


109 
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ig. 6. Variationskurven des Materials von Stromsund. 
c Oktober 1925, d Juni 1926, e August 1926, f April 1928, g August 1928. 
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a August 1921, b Juni 1925, 
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Die Individuen verteilen sich folgenderweise : 


Monat O—0,5 0,5-—I I—I,5 
Januar 


Juli 


Monat 
Januar 


Um einen Begriff von der Ver- 
teilung der Individuen in der ersten 
Klasse des Juli-Materials zu_be- 
kommen, wird eine Klasseneintei- 
lung mit  Klassenspielraum 
gleich 0,10 /?h durchgefuhrt. 


O—0,10 0,10—0,20 0,20—0,30 
32 116 110 


0,30—0,40 0,a0-— 0,50 
37 22 


Die Kurven des Sunningen-Ma- 
terials sind auf Fig. 7 a und b wie- 
dergegeben. 

Bei den oben  angefuhrten 
Fundorten findet man _ typische 
Z-Tiere; die dunkelsten Individuen 
haben wir von Stangholmssund be- 


kommen. 

Bei einem Vergleich der Mit- 
telwerte der drei Z-Fundorte be- 
kommt man folgende Tabelle: 


Kleinster und grosster 

Mittelwert von [?h 
Stangholmssund 3,15—5,03 
Stromsund 


Fundort 


= Sunningen I,a9-—I, 65 


A Es ist offenbar, dass die Grosse 
der Z-Form mit der Entfernung 


vom offenen Meer abnimmt.! 
Os 1 2 7 


Fig. 7. Variationskurven des Materials yon Um die Farben- und Gréssen- 
Sunningen. a Januar 1927, b Juli 1927, bi van 
erste Klasse Juli 1927. variation in Beziehung zu der Tiefe 


1 Sicher ist der Wert 5,03 fiir Stangholmssund zu gross, da er einem unvollstan- 
digen Material entnommen ist. Es fehlt hier wenigstens eine jiingere Jahresklasse 
(vgl. die Diskussion Kap. X). 
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zu setzen wurden einige Tiere Anfang November 1927 von Fundorten iner- 
halb eines Kreises von 5 km Durchmesser in der Nahe von Kristineberg auf 
3—58 m Tiefe eingesammelt. Die Fundorte sind die folgenden: 


Stangholmssund 3 m Tiefe Zostera 
Ostlich von Spattan (Gas6-Ranna) ... 13—I5 ,, Schalensand 
Zwischen Stangeskar und Tistholmen 24—30 
Loken (Gaso-Ranna) 

Smedjan 


” 


Das Stangholmssund-Material ist auf S. 409 wiederzufinden, wird abet 
auch hier zur Vervollstandigung mitgenommen. 


Mittelwert Mittlerer Fehler Anzahl der 
von [?h des Mittelwertes Individuen 


Stangholmssund + 0,101 
Ostlich von Spattan + 0,07 
Zwischen Stangeskar und Tistholmen .... + 0,035 
9,103 
+ 0,032 


Fundort 


Folgende Tabelle zeigt die Verteilung der Individuen: 


Fundort O—0,5 Os—I I—I, 2—2,5 
Stangholmssund 5 
Ostlich von Spattan .. 37 63 2 28 
Stangeskar—Tistholmen 33 i 


Fundort 


Stangholmssund 
Ostlich von Spattan .. -- 
Stangeskar—Tistholmen — 


Fundort : 5 5 5 I0O—10,5 10s;—II I2—I12,5 
Stangholmssund I 
Ostlich von Spattan .. —_ 
Stangeskar—Tistholmen 


Zu der Tabelle die Kurve Fig. 8. 


Vergleicht man die Mittelwerte des Materials von den verschiedenen 
Fundorten mit Ausnahme ftir Loken, so findet man eine Abnahme der Grosse 
mit steigender Tiefe. Mit Ricksicht auf die Stacheln und die Farbe zeigt 
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50 das Material von Fund- 


orten mit grosserer 


Tiefe als 10: m eine 


sehr grosse Variation. 


x Kx 


100 5 x4 hx Die Farbe der Indivi- 


duen von diesen Fund- 


orten ist mehr oder 


weniger hell; die Tiere 


gehoren dem 5S-Typus 


90 


\ an. Doch sind mehrere 


\ Zwischenstufen beob- 


x7 achtet worden. Die 


10 e Farbenvariation wird 


100 weiter unten bespro- 


chen werden. 


In diesem Zusam- 


ix menhang erwahnen wir 
/ einen Fundort Ellskar, 


50 


eine kleine Klippen- 
iN insel etwa 7 km SW 
von Kristineberg. Es 


x 


af wurde hier teils zwi 


50 schen Ellskar und 
Punkt 26 der Seekarte, 
\ teils zwischen dem ge- 


| 7 | OTS L*] nannten Punkt und 


Lx 


100 |_| der kleinen Klippen- 


insel Dynan gedretscht. 
AL | Auf dem _ erstgenann- 
[\ | ten Platz hat man Fel- 
senboden mit Braun- 


50 


algen, auf dem letzt- 
genannten besteht der 
3oden aus Lehm mit 


Sand und Schalen. Die 
Tiefe war 20 m. Die 
00,5 1 * 5 7 8 10 Grésse einer Anzahl 


Fig. 8. Variationskurven des Materials von: a Stangholins- der Tiere wurde ge- 
sund, b ostlich von Spattan, c zwischen Stangeskar und 
Tistholmen, d Loken, e Smedjan. 


messen. Der mittlere 
bei 115 Individuen 
war 2,15 + 0,146. Die Verteilung des Materials ersieht man aus der folgenden 


Tabelle und aus der Kurve Fig. 9. 
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8 


I 


Der Mittelwert von /*/: ist hier nicht unbetrachtlich grosser als bei an- 
deren Fundorten mit Tieren des S-Typus (mit Ausnahme von Loken) ; die 
Farbe, die Stacheln und die EKigrosse zeigen aber, dass es sich um Individuen 
des S-Typus handelt. 

Da es sehr schwer ist, zu gleicher Zeit ein grosseres Material bei Smedjan 
zusammenzubringen, haben wir uns damit begnugen mussen, die Individuen, 
die in den Sommern 1920—24 ge- 59 : 
dretscht wurden, als einziges Ma- | 
terial zu betrachten. Das Sammeln ) 


x 


— 


wurde Ende Juli und im August v1 vote | 

vorgenommen. Im Juli—August /| | “4 
1925 gelang es uns indessen, ein 0s 1 
grosseres Material aufzubringen. Fig. 9. Materials von 


Folgende Tabelle teilt die Daten 
fur unser Material aus Smedjan mit. Zur Vervollstandigung wird auch das 
Material von 1927 (siehe oben) mitgenommen. 


Jahr Mittelwert Mittlerer Fehler Anzahl der 

von Ih des Mittelwertes Individuen 
1920—1924 0,799 =k 0,024 437 
1925 T,14 + 0,087 639 
1927 I,o2 0,032 204 


Die Verteilung der Individuen ergibt sich aus folgender Tabelle und 
aus Fig. 10. 


Jahr O—0,5 2—2,5 2,5—3 
1920—1924 137 171 61 29 13 9 5 
1925 189 192 109 60 35 25 9 
1927 37 87 46 160 I2 3 I 
Jahr 4—4,5 4,5—5 5—5,5 5,5 —6 6—6,5 
1920—1924 3 I I 3 
1925 10 6 I 3 — I 


1927 I I — 


Es ist schon oben hervorgehoben worden, dass der S-Typus nicht nur 
an den Fundort Smedjan gebunden ist, sondern sicher eine ziemlich weite 
Verbreitung in einer Tiefe von etwa 20 bis 60 m oder mehr entlang unserer 
Kiste hat. In Gaso Ranna (vgl. THEEL, 1907) werden Tiere des S-Typus aus 
derselben oder etwas grosserer Tieie als bei Smedjan gefischt. Wir nennen 
ausserdem die Fundorte Tova 28 m, Tovas ungar 22 m, Flakbonden 40 m, 
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O von Korno 25 m. Die Grossenverhaltnisse stimmen mit den Individuen von 
Smedjan uberein. 

Im Sommer 1925 nahmen Dr. WarRBERG und Dr. Evtasson eine Fahrt 
nach Koster vor, etwa 58° 54’ n. Br. und 11° 6. L. Von verschiedenen Fund- 
orten haben sie Exemplare von P. iil. heimgebracht. Es ist nun interessant 
zu sehen, dass es sich immer um den 
j braungrtinen, grosseren Z-Typus handelt, 
Al wenn die Tiere aus geringer Tiefe, I— 

\ 


6 m, geholt sind. In einer grésseren Tiefe, 
20—60 m, fanden sie den S-Typus. An 
einem Fundorte wurde P. mil. sogar aus 
100 m Tiefe erhalten. Der Z-Typus kommt 
in der Zostera-Region vor, der Boden, auf 
dem der S-Typus lebt, ist Schalensand 
oder Kies oder ausnahmsweise Lehm- 
boden. Zu unserer Verfiigung haben wir 
ein Material von 89 Exemplaren des S- 
Typus und von 36 des Z-Typus; der mitt- 
lere /?h-Wert war fur die erstgenannten 
0,95 + 0,11, fir die letztgenannten 4 + 0,0s. 
Es handelt sich um dieselbe Grossenord- 
nung wie die Tiere von Stangholmssund 
und Smedjan. Zusammen mit dem S- 
Typus fand man auch Exemplare von 
Sirongylocentrotus drebachiensis. Es ist 
interessant zu sehen, wie diese Art unter 
denselben ausseren Verhaltnissen ein Vo- 
lumen erreichen kann, das bis 27mal i 
grosser ist als das mittlere Volumen des 
S-Typus des P. mil. Es wurden auch 
Exemplare von Echinus acutus und E. 
esculenlus in dem Kostergebiet zusammen 
mit dem S-Typus des P. mul. angetroffen. 
Es handelt sich um kleine Exemplare der 
10 genannten Arten. Nichtsdestoweniger hat- 


x 


0051 2 4 5 6 ten sie durchweg ein grosseres Volumen 

Fig. 10. Variationskurve des Mate- als der S-Typus des P. mil. 

rials von Smedjan. a 1920—24, b 1925, Auch bei einer Fahrt nach Vader- 
a Oarna, etwa 58° 35’ n. Br. und 11° 6’ 

o. L., wurden kleine Seeigel des S-Typus erhalten; 2: oe—o,. Aus der 

Sammlung des Zoologischen Museums, Kopenhagen, erhielten wir drei Exem- 

plare des S-Typus, die von einem Fundort WSW von Fladens Leuchtschiff 
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im Ostlichen Kattegatt, etwa 57° 11’ n. Br. und 11° 42’ 6. L., stammten; 
’h der drei Exemplare: 1,2, 1,4, 2. 


V. WEITERES UBER DIE GRGOSSENVARIATION. 


Die Beobachtungen tuber die Volumenvariation des S- und des Z-Typus 
liessen es wunschenswert erscheinen, Vergleiche mit Individuen von anderen 
Teilen des Verbreitungsgebietes von P. mil. anstellen zu kénnen. Dr. Mor- 
TENSEN machte uns zuerst darauf aufmerksam, dass P. mil. aus dem Armel- 
meer viel grosser als an der schwedischen Kuste ist. Durch das wohlwollende 
Entgegenkommen der Direktion der Biologischen Station in Plymouth haben 
wir eine Anzahl Individuen teils von den Austernbanken bei West-Mersea 
(Essex) und Whitstable (Kent) sowie schliesslich aus der Nahe von Ply- 
mouth bekommen. Die okologischen Verhaltnisse an den beschriebenen Stand- 
orten sind schon oben kurz beruhrt worden. Die Tiere wurden zum gr6ssten 
Teil in den Monaten Oktober und November 1923 gesammelt; 48 Individuen 
aus West-Mersea wurden schon Ende Juli gedretscht. 


4 


Mittlerer Mittlerer Fehler Anzahl der 


Fundort P?h-Wert des Mittelwertes Individuen 
West-Mersea ........... 45,38 + On 465 
WRUSEADIC 10,45 + 9,175 660 
IIjas + 2,13 59 


Die folgende Tabelle gibt eine Ubersicht uber das Material von Whit- 
stable. Da die Variationsbreite hier sehr betrachtlich ist, wahlen wir die Spiel- 
raume der Klassen grésser als in den oben mitgeteilten Tabellen, namlich 
2 Einheiten der /?h-Werte. 


2-4 4—6 6—8 8—10 12—14 14—16 16—18 18—20 
I 25 99 126 82 17 13 3 8 


20—22 22—24 24—26 26—28 28—30 30—32 32—34 34—30 36—38 
I2 16 17 28 34 44 33 22 34 


38-40 40-42 42-44 44-46 46-48 48-50 50-52 52-54 54-56 
15 12 7 I 5 3 I fe) 2 


Auf Fig. 11 sind die Resultate graphisch wiedergegeben. 


Bei dem Material von West-Mersea ist die Variationsbreite grosser als 
bei dem von Whitstable; /?): 7—92,5. Wir verzichten darauf, das Material 
tabellarisch und graphisch darzustellen. 

Die Anzahl der Individuen aus Plymouth ist gering, und wir sehen auch, 
dass der mittlere Fehler hier einen betrachtlichen Wert erreicht. Es ist nach 
der Mitteilung von Dr. ALLEN schwer, ein grdésseres Material von P. mil. 
bei Plymouth zusammenzubringen. Die Individuen verteilen sich auf folgende 
Weise. Klassenspielraum 1 Einheit der ?/-Werte. 
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3—4 4-5 67 7—8 8&9 GQ—I10 I10—II1 II—I2 


| 


— 


M44 


10.5 5 30 


40 


Fig. 11. Variationskurve des Materials von Whitstable. 


Dr. Orton ist so freundlich gewesen, uns mitzuteilen, dass man in der 
Nahe des Leuchtturmes Eddystone kleinere Exemplare von P. mil. aus 
gidsserer Tiefe erhalt. Solche Tiere sind uns zugesandt worden. Die Mes- 


sungen ergaben folgende Daten: 
Mittelwert Mittlerer Fehler 
yon Ph des Mittelwertes 


I,9s + 0,21 


Verteilung des Materials: 


Anzahl der 
Individuen 


00 


Die Kurve Fig. 12 zeigt 
einen deutlichen ersten und 


einen weniger ausgepragten 


Fig. 12. Variationskurve des Materials von Eddystone. 
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Individuen aus England ist heller griin als die des Z-Typus der schwedischen 
Kiuste, und zwar ist der Farbton der Plymouth-Exemplare noch etwas heller 
als der bei den aus Essex und Kent bezogenen. Auch sind die Stacheln der 
letztgenannten verhaltnismassig langer als bei den Exemplaren aus Plymouth. 
Diese gehoren der von SHEARER, MORGAN, Fucus (1914) sehr treffend be- 
schriebenen Form mit kurzen Stacheln an (vgl. ihre Fig. 124, Taf. 25). Von 
denselben Autoren wird auch ein anderer Typus von P. mul. beschrieben: 
“These urchins had long and delicate spines, and the general coloration was a 
light green.” Diese Tiere wurden von dem Roden eines Schiffes bei Brixham 
geholt. Sie zeigen dieselben Merkmale wie unserer S-Typus. Uber die Stacheln 
des apikalen Teiles wird nichts gesagt, doch scheinen sie auf den abgebildeten 
Tieren ganz kurz zu sein. 

Die kleinen Seeigel aus Eddystone zeigen eine iiberraschende Ahnlich- 
keit mit dem S-Typus von der schwedischen Kiiste. Sie wiirden mit diesen 
verwechselt werden konnen. Ein Unterschied liegt allerdings vor. Der 
= ist bei den Eddystone-Seeigeln grosser. 

Breite 


Aus der Sammlung des Naturgeschichtlichen Museums, Stockholm, er- 


Quotient 


hielten wir ein kleineres Material, das von der Eugenia-Expedition 1856 
stammt und in der Nordsee auf 53° 37’ n. Br. und 2° 27’ 0. L. gedretscht 
wurde. Die Tiefe ist nach der Seekarte 27—31 m. 


Mittelwert Mittlerer Fehler Anzahl der 
von Ph des Mittelwertes Tiere 


1,05 + 30 


Die Tiere sind sehr hell, mit langen Seitenstacheln und sehr kurzen 
Analstacheln versehen und gehoren dem S-Typus an. 

Durch das Wohlwollen der Direktion der Staatlichen Biologischen An- 
stalt in Helgoland erhielten wir Material von der schleswigschen Austernbank 
»Ellenbogen“’ am Nordende von Sylt. In dem Material waren auch einige 
Exemplare, die von der Austernbank ,,Schmaltiefenkant in der Nahe des 
Ortes Wyk aut Fohr stammten. Die Tiefe, in der die Tiere lebten, war bei 
dem erstgenannten Fundorte 6 m, bei dem letztgenannten 4—6 m. Das ganze 
Wattenmeer ist nach HAGMEIER und KANDEL (1927) von dem Wasserwechsel 
des Gezeitenstromes gekennzeichnet. 

Bei der Auspackung der Sendung wurden die Tiere von den beiden Fundorten 
leider nicht auseinandergehalten. Wir miissen deshalb das Material als ein einheitliches 
behandeln. Wahrscheinlich wird man das auch ohne Fehler tun konnen, da sie unter 
sehr ahnlichen ausseren Bedingungen gelebt haben. Moglicherweise ist der Salzgehalt 
nach Mitteilung von Prof. A. HaGMerer bei Wyk etwas geringer als bei Ellenbogen. 
Im folgenden bezeichnen wir die in Rede stehenden Tiere als das Ellenbogen-Wyk- 
Material. 
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Der Mittelwert von /?/; bei dem Material war: 


12,51 + 0,297. 
Anzahl gemessener Tiere: 405. 


Das Material verteilt sich folgendermassen : 


8—9 
19 
11—12 12—13 13--14 14—15 15—-16 16—17 17—18 
43 : 24 25 12 
21—22 23—24 24—25 27—28 


I z 2 2 


Die auf Grund der Tabelle gezeichnete Kurve zeigt ein ausgepragtes 
Maximum in der Klasse 10—11. Rechts von diesem liegen drei bis vier an 
Hohe abnehmende und weniger ausgesprochene Gipfel. Das Material ist 
offenbar beztglich der kleineren Grdssenklassen sehr unvollstandig. 

Die Tiere sind entschieden kleiner als die von den englischen Austern- 
banken, dagegen sind sie etwas grosser als die Plymouth-Tiere. Die Indi- 
viduen von Ellenbogen-Wyk stimmen in ihrem Habitus mit denen aus West- 
Mersea und Whitstable uberein. Beide stimmen weiter mit unserem Z-Typus 
uberein. Nur ist die Farbe ein helleres Griin als bei diesem, der uberhaupt 
die dunkelste Farbe von allen uns zu Gesicht gekommenen P. mil. gehabt hat. 

Auch bei Helgoland findet man ahnliche Unterschiede wie an unserer 
schwedischen Kuste zwischen einem Typus aus geringerer und einem aus 
grosserer Tiefe. Die Kleinheit dieser Tiere heben HAaGMEIER und KANDEL 
(1927) hervor, wenn sie nach Besprechung der grosseren Seeigel bei den 
schleswigschen Austernbanken schreiben: ,,Bemerkenswert ist, dass dieselbe 
Art auch bei Helgoland am Abhang der Tiefen Rinne (Pimpsgrund) vor- 
kommt, aber dort nur geringe Grosse erreicht.“‘ Es liegen uns nur 17 Exem- 
plare von Helgoland vor, die im August 1892 aus 25 m Tiefe gedretscht sind. 
Mittelwert von 

1,17 + 0,086. 

Durch die Biologische Anstalt auf Helgoland erhielten wir auch Material 
vom Sudende der Doggerbank, 54° 23’ n. Br. und 2° 8’ 6. L., aus einer Tiefe 
von 34 m. Die Anzahl der Tiere war 41. Mittelwert von [h: 

11,59 + 1.6. 
Das Material verteilt sich folgendermassen: 
4-5 5—6 
7 
14—15 15—16 18—I9 19—20 20—21 


3 I I I I 
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Das Volumen der Doggerbank-Individuen stimmt ziemlich genau mit 
dem des Ellenbogen-Wyk-Materials iiberein. — Soweit wir nach dem vor- 
liegenden Material urteilen diirfen, sind die Doggerbank-Tiere nicht un- 
erheblich heller gefarbt als die Ellenbogen-Wyk-Tiere. Auch sind die api- 
kalen Stacheln bei den ersteren verhaltnismassig ktirzer als bei den letzteren. 
Es sind Unterschiede. die an die zwischen dem S- und dem Z-Typus der 
schwedischen Kuste vorhandenen erinnern. 

Wir haben Material aus dem siidlichen Teil des Verbreitungsgebietes von 
P. mul. leider nicht zu unserer Verfiigung. Nur aus Roscoff liegen uns zwei 
E-xemplare vor, und von Dr. MoRTENSEN haben wir Angaben tber die Grosse 
zweier Exemplare aus Roscoff und zweier aus der Nahe von Kap Blanc 
bekommen; /?h-Wert der Roscoff-Individuen: 


2938, 30,1, 33,2, 47,7. 
Die Kap-Blanc-Exemplare hatten einen /?)-Wert von 3,03 und 3,42. 

Wir haben auch ein Exemplar aus 30° 37’ 22” n. Br. und 9° 54’ 30” w. L. 
Tiefe 18 m. Ph: 0,50. Einige andere Exemplare sind unweit dieser Station 
erbeutet worden. Angaben der Tiefe fehlen. Wir geben die /?h-Werte dieser 
Tiere an: 

7535, 0,196, 11,01, 2,60, 1,57, 0,86. 


Es handelt sich um Tiere von verhaltnismassig geringer Grosse. Wir hoffen, 
dass es uns moglich sein wird, die Angaben fur das sudliche Verbreitungs- 
gebiet spater vervollstandigen zu konnen. 

KoEHLER gibt fur P. mii. yon der Kuste Frankreichs einen mittleren 
Durchmesser von 50 mm und eine Hohe vor 28 mm an. Is handelt sich aber 
nicht um ein statistisch behandeltes Material. Es sind deshalb die Angaben 
nicht ohne weiteres als Durchschnittswerte anzunehmen. Die angegebenen 
Masse ergeben einen /?h-Wert von 70. Dieser ubertrifft bei weitem die oben 
mitgeteilten Mittelwerte. Die Farbe von P. mil. (nackte Schalen) beschreibt 
KOEHLER als gelblich oder braunlich grau, bisweilen mit hellgrinen oder 
weisslichen Streifen. Es handelt sich offenbar um Tiere, die im Vergleich 
mit unserem Z-Typus als sehr hell zu bezeichnen sind. 

Aus der Nahe von Bergen (Poll bei Guldbrandso) liegt ein Material 
von 174 Tieren vor mit dem mittleren [?h-Wert: 


2,10 + 0,505. 
Das Material wurde im Herbst gedretscht und verteilt sich folgenderweise : 
0,5—I I—I,5 I,5—2 2—2,5 2,5—3 3,5—4 4—4,5 4,5—5 
34 51 32 14 14 II 5 3 31 I 
Fig. 13 gibt das Resultat graphisch wieder. Diese Tiere gehoren dem 
Z-Typus an. In dem Gebiet von Bergen ist der S-Typus bisher nicht an- 
getroffen worden. 


28. — A. Z. 1929. 
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Schliesslich erhielten wir von Dr. Mor- 


TENSEN 23 Exemplare von Island aus der 


Sammlung des ,,Zoologisk Museum”, Kopen- 


hagen. Nahere Angaben uber Fundort und 


Tiefe, aus der die Tiere stammten, sind 


5678 9 10 11 leider nicht vorhanden. Mittelwert von 


Fig. 13. Variationskurve des Mate- iol 

rials von Poll bei Guldbrandso. 2.10 + 2,35. 
Das Material verteilt sich folgendermassen: 


I I2 3 


VI. DIE LEBENSVERHALTNISSE AN DEN VERSCHIEDENEN 
FUNDORTEN. 


Um die oben geschilderte Variation von P. mil. beurteilen zu konnen, ist 
es nattrlich notwendig, die Verhaltnisse zu kennen, unter denen P. mil. 
an verschiedenen Fundorten lebt. Das mittlere Volumen der Tiere eines 
Materials ist nicht nur von dem Wachstum, sondern auch in hohem Grad 
von der Sterblichkeit in den verschiedenen Altersklassen abhangig. Darum 
ist es notwendig, nicht nur die wachstumsf6rdernden, sondern auch die wachs- 
tumshemmenden Faktoren zu kennen. Die Faktoren, mit denen wir in erster 
Linie zu tun haben, sind die Temperatur, der Salzgehalt und der Nahrungs- 
zugang. Ausserdem kann auch der Gasgehalt des Wassers von Bedeutung 
sein. Fur das Wachstum der Tiere an einem Standorte ist die denselben 
pro Jahr zugefihrte Warme- und Nahrungsmenge massgebend, wenn die 
ubrigen Bedingungen gut sind. Als wachstumshemmende Faktoren nennen 
wir: Grosse und schnelle Schwankungen des Salzgehaltes und der Tem- 
peratur, zu hohe und zu niedrige Salzgehalte und Temperaturen, an die die 
Tiere sich nicht vollstandig anpassen k6nnen, Sauerstoffmangel oder Schwe- 
felwasserstoffgehalt. Wenn die Temperatur und der Salzgehalt hoher oder 
niedriger und der Sauerstoffgehalt niedriger als gewisse Maximum- bzw. 
Minimumwerte sind, tritt eine Schadigung und eventuell der Tod der Tiere 
ein. Dabei ist die Wirkungsdauer des ungiinstigen Faktors von grosser Be- 
deutung; ist diese kurz, werden die Tiere weniger geschadigt und sie konnen 
weiterleben. Sicher spielen auch innere Faktoren, Alter der Tiere usw. eine 
wichtige Rolle. 

Wir beginnen mit den Temperaturverhaltnissen in der Nahe von 
Kristineberg. Im Hafen der Station sind fur etwa jeden zweiten Tag die 
Temperatur und auch der Salzgehalt bestimmt worden. Wir haben fur die 
Zeit von Januar 1915 bis 31. Juli 1928 das Temperaturmaterial zusammen- 


24 


VOL. 
1 
10 


424 : 
: 
: : 
| | | 
& x i 
1 
: 
i 
| 


425 
VARIATION UND OKOLOGIE VON PSAMMECHINUS MILIARIS 


gestellt. Die mittlere Monatstemperatur fur die vierzehn Jahre (fir die 
Monate August bis Dezember 13 Jahre) sind in der folgenden Tabelle an- 
gegeben. 


Monat Mittlere Temperatur Jahre 
Januar IQ15—1928 
Februar + 0,55° I915—1928 
Marz + Iya5° 1915—1928 
April 1915—i928 
Mai + 10,51° 1915—1928 
Juni + 14,52° 1915—1928 
Juli + 1811" I915—1928 
August + 17,58° 1915—1927 
September + I1915—1927 
Oktober + 10,19° 1915—i927 
November 5,98° 19)5--1927 
Dezember + 285° IQI5—1927 


Fig. 14 gibt die Resultate graphisch wieder. Die Kurve entspricht 
nicht vollstandig den Verhaltnissen bei Stangholmssund. Die Seeigel 
leben hier, wie schon erwahnt, in der Tiefe von einigen Metern. Der 
Unterschied durfte aber minimal sein (Sommerwerte etwas zu_ hoch, 
Winterwerte etwas zu niedrig), und wir k6nnen sicher annehmen, dass 
die Werte die Temperaturverhaltnisse bei dem Fundort Stangholmssund mit 
fur unsere Zwecke genugender Genauigkeit wiedergeben. Der jahrliche Gang 
der Temperatur stimmt etwa mit den Angaben fur Schultz’ Grund iiberein. 
Von diesem Platz liegen Mittelwerte ftir die Jahre 1880—1905 vor, die von 
Jacobsen (1908) zusammengestellt worden sind. Das Maximum liegt aber 
hier etwas niedriger (-+ 17°), das Minimum etwas hoher (+ 1,5°). Bei 
»okagens Rev“, wo ahnliche Daten wie fur Schultz’ Grund vorliegen, ist das 
Maximum 16,2°, das Minimum 4,;:°. 


Die Flache der Kurven berechnen wir 
annaherungsweise durch Einteilung der 
Kurvenflache in sechs Abschnitte, jeder 13 
mit einer Basis, die gleich 2 gesetzt wird. 
Als Hohe wird das Mittel aus dem hdéch- 10 
sten und niedrigsten Ordinatenwert ftr 


das betreffende Kurvensegment genommen. 5 


In mehreren Fallen ist indessen die Berech- yi x 


nung auf genauere Weise ausgefthrt wor- | 7 
den. Gewisse Teile der Kurvenflache ha- IIQVVWUWWWK XXX 
ben wir im allgemeinen bei der Berech- Fig. 14. Mittlere Monatstempera- 
nung in kleinere Abschnitte zerlegt. So turen fiir das Wasser von der Ober- 
B. di -Flich flache bei Kristineberg nach Tabelle 
aben wir z. B. die Januar ebruar-Flache 5" Fiche der Kurve = W. 
und ebenso die Juli-August-Flache zerlegt. Punktierte Flache = W,. 
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PER ERIC LINDAHL unp JOHN RUNNSTROM 


Die Flache der Temperaturkurve von Kristineberg ist nach der oben an- 
gegebenen Berechnungsweise gleich 102,2. Wir nennen diese und auf analoge 
Weise gewonnene Werte einfach 1’ (Temperatur Zeit). 

Um die Temperaturverhaltnisse wahrend verschiedener Jahre bei 
Kristineberg vergleichen zu k6nnen, fithren wir folgende Tabelle an, die 
monatliche Mittelwerte fir die Jahre 1915—1927 und die sieben ersten 
Monate des Jahres 1928 enthalt. Unten werden zum Vergleich die mittleren 
Monatstemperaturen hinzugefigt. 


Jahr Jan. Febr. Marz April Mai Juni Juli Aug. Sept. Okt. Nov. Dez. 


I9I5 I,o 5,7 10,7 14,0 17,1 18,3 15,0 8.6 4,1 
1916 I,5 —-O,2 5,6 II,3 13,7 18,3 16,9 13,9 85 6,6 3:3 
I1Q17 0; —I, 354 0,9 16,9 18,3 18,9 15,5 10,6 7,3 4,1 
1918 O,a 0.2 1,3 5,2 12,1 14,3 17,4 18,9 13,7 10,8 7,2 4,2 
1919 2,0 —O I,3 4,9 12,4 14,5 18,7 10,1 14,2 0,8 2,7 I,6 
1920 0,5 1.3 32 (65 83s 15, 16,7 14,3 Os 27 
1921 2,7 I,9 Aye 81 12,9 15,2 17,5 16,1 14,3 II,5 5,9 3,6 
1922 Io —I,o O.s 353 14,9 16,3 16,8 I4,4 058 6,2 3,8 
1923 3,0 0,9 Os 49 9,4 12,6 19,3 16, 13,6 10,9 6,. I,o 
1924 —Os 3,2 14,5 17,6 18,6 15,4 II,s 75 16 
1925 42 3,6 Ile 7s 15,5 19,7 1841 14,7 10 5,8 1,6 
1926 0,3 —O,a 2,3 6,3 10,9 15,7 19,9 18,6 15,1 0,6 6,1 4,2 
1927 2,7 3.6 5,9 8,0 13,0 19,6 189 15,2 10,5 5,4 
1928 —0,7 I,2 1,4 5,1 10,2 12,6 15,4 

M. 1,34 0,55 1,45 10,51 14,52 17,58 14,56 10,19 5,98 2,85 


Bei den Fahrten nach Smedjan wurden im allgemeinen die .Temperatur 
und der Salzgehalt des Seewassers aus der Tiefe bestimmt, in der die See- 
igel leben. Wir fuhren die folgenden Daten aus den Jahren 1925 und 1926 
in der Tabelle A an, die auch die von diesen Daten berechneten mittleren 
Monatstemperaturen und Monatssalzgehalte enthalt. Die Werte gentiigen doch 
nicht, um eine Jahreskurve fur die Temperatur zu konstruieren. 

Dr. A. MoLanDERr stellte giitigst eine Anzahl von Beobachtungen tuber 
Temperatur und Salzgehalt vom Gullmargebiet zu unserer Verfiigung. Hier 
kommen vor allem zwei Stationen MoLaAnperrs in Betracht: Station ,,Gull- 
marmiindung“, etwa 58° 15’ n. Br. und 11° 14’ 0. L.., und Station ,,Schwelle* 
an der Schwelle des Gulimarfjords. Ortsbestimmung vgl. unten. In der 
Tab. A fithren wir Temperaturen und Salzgehalte am Boden der beiden 
Fundorte an. Die Tiefen stimmen gut mit denen bei Smedjan wuberein. 

Schliesslich liegen Angaben in dem _ ,,Bulletin Hydrographique“ des 
,,Conseil permanent international‘ tiber Temperatur und Salzgehalte bei einer 
internationalen Station S. Skag. 15 vor, die etwas nordlich von Kristineberg 
in etwa 58° 15,8’ n. Br. und 11° 26,5’ 6. L. liegt. Die Temperatur- und Salz- 
gehaltangaben fiir die Tiefe zwischen 40 und 59 m fuhren wir auch in der 
Tab. A an. Die mittleren Monatstemperaturen sind fir jede der vier Sta- 
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Tabelle 
D = Datum, T = Tiefe in m, t° = Te 


: | 
Januar Februar Marz April Mai jun’ 
| Jahr 
1925 | — — |— -=—- 
1926 | 22 58 4,40 34,07 | II 58 5,40 34,721 27. 55 3,20 32,38 | - = 
= I] 51 6,30 34,74] 27. 50 3,40 32,60 —|- — 
| Mittelwerte ...... | | 58 34.07 | — 5,85 343 | 50—55 3,30 32,49 
| 1923 | 24 50 7,00 33,2 | 13 
Mittelwerte....... | | 51,5 5,84 34,25 50 | — 51—53 & 
| 1921 12, 51 6,18 34.07 | — — — |— 
1922 | — 116. 49 5,70 34,2] — — 
1923 | — - — |24. 56 6,38 3467/13. 52 € 
| — = — - — | 22 
~ 29. 53 6 
— 
1925 | 24 53 7,00 33,15 — - - — 
Mittelwerte . 53. 7,00 33,15 | — | 49—51 5,94 34,13 50 6,38 34,67 50—53 4 
| 1909 | — |12. 49 5,2: 34,33 | “= 28. 48 5,18 33,93 | - 
1910 15. 52 3,63 33,46 — 13 48 5 
S. Skagen 15. | 25. 50 3,20 33,26 ~ — 
58° n. Br. | — 22. 50 3,88 33,x2| 7. 50 4,00 33,9 12, 46 5,65 33,75 | — 
11° 26's 6. L. | 23. 50 34,45 | — - - — — 
| 1913 26. 50 4,93 34,20 
| 1925 | — — |21. 6,x2 33,8 — — 
Mutelwerte.......| | — 47—52 4,7: 33,64 50 4,00 33,90 50 4,93 34,20] — 46—48 5,43 33,84] — 48 5 


| Temperaturmittelwerte T 40—59 5,70 5,05 4,50 4,93 6,04 7 


\ 
: 


le A. 


Temperatur, S = Salzgehalte in %. 
ni Juli August September Oktober November Dezember 

9,30 34,00] I. 56 9,30 34,40] 4. 54 11,30 33,50 | - = 
. 10. 44 — 13. 55 11,30 33,40 = 

54 II,80 33,30 | 20. 52 12,30 34,20 | — 

— | 28. 54 11,80 34,30 | 28. 53 12,30 34,00 

- — 54 11,30 34,00 | — . 
= 16. 58 Q,20 33,89 | 17. 57 33,16 | 9. 58 = 14,40 32,17 | — = 
59 33,23 | 24. 58 9,60 32,85 = 
9,30 34,09 | — 44-59 10,39 33,85 | — 52—58 10,99 33,53 58 14,40 32,17 
8,95 32,32 17, 54 13,6 32,34| 25. 50 II,ss 32,42 | - 
7:80 33,ss | — — 51 13,35 32,2: — 

3 8,35 32,87 | — ne — 51—54 13,47 32,27 50 32,42 | - — |— 

6,32 34,36| 5. 48 6,40 33,98 | — 5. 649 6,45 3355 | 25- 50 I1,30 32,45 
6,45 33,71 17. 50 12,30 32,52] — — 

6,40 34,42 | — 21. 55 6,94 33,75} — — - 
6,39 34,16 48 6,40 33,98 | — — 48-55 9,8 33,17 50 11,30 32,45 
— 47 8,85 34.27 - 22. 48 12,10 33,30 | — = 
10. 4o 7,38 33,35 49 II,35 33,04 
5,65 33,89 |16. 48 8,07 34,02] 18. 56 8,44 33,96 
— |20. 52 8,38 33.44 _ : 9. 50 8,83 33,98 | — 
5,65 33,89 | — 40 7,38 33.38 | — 47—52 8,6r 33,85 | - — 48 17,10 33,30 48—50 9,4: 33,68 40—-56 8,19 33,79 
7 40 9,60 10,40 II,5r 11,65 Q,42 8,19 
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tionen in der Tabelle ausgerechnet. Die mittleren Monatstemperaturen fiir 
alle vier Stationen sind in der Tabelle dargestellt, und diese Mittelwerte 
lassen wir als Termperaturverhalinisse bei Smedjan gelten. 

MOoLaNDERs Station ,,Schwelle“‘ und die internationale Station S. Skag. 
15 sind in der Tat identisch. Nur aus rein ausseren Griinden nehmen wir sie 
hier als zwei verschiedene Stationen auf; es war uns zuerst nicht bekannt, 
dass die aus verschiedenen Quellen herrithrenden Angaben sich auf genau 
dieselbe Station beziehen. Auf der Karte finden wir die Station etwa zwischen 
Kristineberg und Lysekil. Motanprrs Station .,Guilmarmiindung“ ist in der 
linken oberen Ecke der Karte zu finden. 


Die hydrographischen Verhaltnisse in dem Gullmarfjord sind in grossen Ziigen 
von PEtTTerssoN und EKMAN (1891) klargelegt worden. Die Wasserverhiltnisse des 
Gullmarfjords werden durch das Wasser des Skagerraks wahrend verschiedener Jahre 
und Jahreszeiten bestimmt. Das in dem Wasserbecken eingeschlossene schwerere Wasser 
wird wahrend des Sommers, z. B. Juni—Juli 1890 nach PEeTTersson und EKMAN, er- 
neuert. Die Wasserschichten von 34 °/oo Salzgehalt schwellen wahrend des Sommers 
machtiger an und konnen dabei uber das Niveau der Schwelle steigen. Eine solche 
Erneuerung findet wahrscheinlich nicht jeden Sommer statt. Im Spatsommer zieht sich 
das Wasser von 34 9/09 zuriick und gibt dem Wasser von 32 und 33 °/oo Platz. Dieses 
bildet wahrend des Sommers eine diinne Schicht, die im Herbst und Winter an Machtig- 
keit zunimmt. Das innerhalb der Schwelle eingeschlossene Wasser hat in etwa 50 m 
Tiefe im Sommer eine niedrigere und im Winter eine hohere Temperatur als das in 
derselben Tiefe auf der Aussenseite der Schwelle. Auf den von PETTERSSON und EKMAN 
publizierten Langsprofilen durch den Gullmarfjord liegen die Isohalinen von 33 und 
34 "joo in dem Bassin nicht horizontal, sondern sie stehen schrag nach der einen oder 
der anderen Seite. Die eingeschlossenen Wassermassen stehen folglich bald in dem 
einen, bald in dem anderen Ende des Fjords hoher. Auf diese Weise wird das Wasser 
von 34 °/oo bald hoher, bald niedriger im Verhaltnis zur Schwelle stehen. Die drei 
Proben vom 13. bis 24. Juni 1923 von der Gullmarmiindung haben alle einen Salzgehalt 
unter 34 %/oo. Dasselbe gilt von der am 5. Juli bei der Schwelle genommenen Probe. 
Man kann aus diesen Tatsachen mit Wahrscheinlichkeit schliessen, dass vor dem 5. Juli 
keine Erneuerung des Wassers stattgefunden hat. Am 13. und 29. Juni war der Salz- 
gehalt bei der Schwelle mehr als 34 °/oo und die Temperatur niedriger als bei der Gull- 
marmundung. Am 13. Juni war der Temperaturunterschied zwischen den _beiden 
Stationen mehr als 2,;°. Wir geben unten nach MoLaANnpER die Temperatur und den 
Salzgehalt fiir verschiedene Tiefen hei den beiden Stationen am 13. Juni wieder. Die 
Serie von der Gullmarmiindung ist siebzehn Stunden spater genommen als diejenige 
von der Schwelle. 

Schwelle Gullmarmtindung 
Tiefe m S S 
10,75 27,03 10,45 28,77 
10,30 20,07 9,95 31,06 
9,95 30,25 0,70 31,46 
7,68 32,05 Q,50 31,80 
6.65 33,55 0,38 31,94 
6,32 34,36 (51 m) 8,95 32,32 


Ein betrachtlicher Unterschied in der Tempcratur und im Salzgehalt herrscht von 
4o m Tiefe an. Es ist offenbar, dass das kaltere Wasser von hdherem Salzgehalt des 
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Gullmarbassins die Station Schwelle erreichen kann, ohne dass es bis zur Gullmar- 
miindung vordrangt. Am 22. Juni hatte sich das Wasser von der Schwelle zurtickgezogen. 
Am 29. Juni war das Wasser von 34 °/oo wieder bis zur Schwelle gestiegen. Am 17. Sep- 
tember 1923 erreichte das Wasser von 34 °/oo weder die Schwelle noch die Gullmar- 
mundung. Am 17. September waren der Salzgehalt und die Temperatur bei beiden 
Stationen etwa gleich. Am 21. September war der Salzgehalt bei der Schwelle bis auf 
33,75 “loo gestiegen. Dabei war die Temperatur nur die Halfte von der bei der Gullmar- 
mundung herrschenden. Die Temperatur bei der letztgenannten Station hatte sich 
zwischen den beiden Observationen am 17. und 21. September sehr unbedeutend ver- 
andert. Dieselbe niedrige Temperatur herrschte friher bei der Schwelle am 5. Sep- 
tember. Der Salzgehalt war dabei 33,55 °/oo. Die niedrige Temperatur und der hohere 
Salzgehalt treten folglich gleichzeitig bei der Schwelle auf. Wenn das eingeschlossene 
Bassinwasser sich von der Schwelle zuriickzieht, herrschen dieselben Verhaltnisse bei 
der Schweile und bei der Gullmarmtindung (vel. die Daten fur den 25. Oktober). Im 
Februar 1925 fanden wir bei der Gullmarmtndung einen Salzgehalt von 34,25 °/oo und 
eine Temperatur von 5,4°. Bei der Schwelle (vgl. in der Tabelle unter ,,S. Skag. 15“) 
war die Temperatur hoher und der Salzgchalt niedriger (33,82 °/oo). 

Da das Bassinwasser die Gullmarmundung erreicht, wenn es einmal uber die 
Schwelle gestiegen ist, sollte man voraussichtlich denselben Salzgehalt bei beiden Sta- 
tionen finden. Das aus der Tabelle hervorgehende Verhaltnis kann folgendermassen 
erklart werden: Eine Welle von Vassinwasser (S uber 34 °/o0) war uber den hochsten 
Teil der Schwelle gesticgen. Als die Welle sich zuruckzog (vgl. den Salzgehalt bei der 
Schwelle), wurde die Verbindung zwischen der \Wassermenge, die schon den hochsten 
Teil der Schwelle iiberschritten hatte, und dem Wasser von 34°/oo des Wasserbeckens 
unterbrochen. Jene bewegte sich langsam entlang der wenig steilen westlichen Seite der 
Schwelle und wurde dabei etwas abgekihlt. Es war die Wassermenge, die bei der Gull- 
marmindung angetroffen wurde. Es scheint uns wahrscheinlich, dass solche Wellen von 
Bassinwasser von Zeit zu Zeit tber die zwischen den beiden besprochenen Stationen 
liegende Station Smedjan streichen. Wir finden auch Wasser von 34 °/oo bei Smedjan 
sowohl im Januar als auch im Februar 1926. Die Verhaltnisse bei Smedjan werden folg- 
lich von dem Zustande ausserhalb der Schwelle in 50 m Tiere, von dem Zustande in 
dem Fjordbassin in derselben Tiefe und schliesslich von der Grosse und der Frequenz 
der Wellenbewegungen bestimmt, die das Bassinwassr gegen Smedjan fuhren. 

Es ist klar, dass es notwendig ist, diese Verhaltnisse genauer zu untersuchen. 
Die uns zur Verfiigung stehenden hydrographischen Daten sind nicht uberaus zahlreich. 
Wir durfen aber schon jetzt darauf schliessen, dass die oben erwahnten Verschiebungen 
des Bassinwassers hin und zuriick tiber die Schwelle von grosser Bedeutung fur die 
dkologischen Verhaltnisse bei unserem Fundort Smedjan und dem angrenzenden Gebiet 
sein miissen. Durch die erwahnten Verhaltnisse wird die mittlere Temperatur ftir die 
kalten Monate im Smedjangebict etwas héher sein als an anderen Fundorten in derselben 
Tiefe. Dies kann méglicherweise zur Erklarung des Reichtums des Tierlebens bei 


Smedjan_beitragen.' 


Auf Fig. 15 ist die W’/-Kurve fiir Smedjan nach Tab. A gezeichnet. Hier 


treten die niedrigste und die héchste Temperatur des Jahres viel spater als 


1 Die Wasserverschiebungen, die wir oben erschlossen haben, sind vielleicht durch 
die Wellenbewegungen der tieferen Schichten des Gulimarns verursacht, die PETTER- 
son (1910) beschrieben hat. Er zeigt hier ohnedies, dass das Niveau des Wassers von 
34 "/o9 auch im Winter uber die Schwelle steigen kann. Vielleicht konnen unsere Be- 
obachtungen des Wassers von 34 °/co bei Smedjan im Winter auch in diesem Sinne 
gedeutet werden. 
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VARIATION UND GKOLOGIE VON PSAMMECHINUS MILIAR fis 
bei Kristineberg, d. h. an der Oberflache, auf, was auch zu erwarten ist. 
W ist gleich 95,1. 

W ist etwas kleiner als der }i’-Wert bei Stangholmssund (102,2). Wenn man 
die I’-Werte der oben angeftthrten Kurven von Skagens Rev (JACOBSEN) 
berechnet, findet man fiir 0 m 107,3, for 38 m 106,, also einen Unterschied, 
der viel kleiner als der zwischen Stangholmssund und Smedjan ist. Fiir 
Schultz’ Grund sind die entsprechenden Werte 105,7 und 88. Der Unterschied 
ist hier grosser. 
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ig. 15. Mittlere Monatstempera- Fig. 16. Mittlere Monatstempera- 
turen nach Tab. A fur Smedjan. turen nach Tab. B in der Ticfe von 
Flache der Kurve = /I’. Punktierte 30 m in der Nahe von Kristineberg. 

Flache = Il’, Flache der Kurve = W. 

Um die Temperaturverhaltnisse in den mittieren Wasserschichten im 
Gebiet von Kristineberg darstellen zu k6nnen, stellen wir die Temperatur- 
angaben fur 30 m Tiefe bei den oben genannten Stationen Gullmar- 
mundung, Schwelle und S. Skag. 15 in der Tab. B zusammen und _be- 
rechnen die mittleren Monatstemperaturen. Die Kurvenzeichnung auf Fig. 16 
zeigt, dass die Monatstemperatur fiir Juli zu niedrig sein muss, was auch 
dadurch bestatigt wird, dass sie sich auf eine einzige Angabe grundet und 
diese vielleicht von einem kalten Jahre stammt. Fur den 2. Juli 1923 finden 
wir in einer Tiefe von 28 m (MoLANDER, 1928) eine Temperatur von 10,45° 
bei MoLANDERs Station 57. Diese Station liegt etwa 6 km stdlich von der 
Linie Schwelle—Gullmarmiindung, der erstgenannten Station etwas naher 
als der letztgenannten. Da 1923 kein besonders warmes Jahr war — die erste 
Halfte des Jahres zeigte vielmehr etwas unter den Mittelwerten liegende 
Monatstemperaturen (siehe Tab. S. 426) —, kann dieser Wert nicht zu hoch 
sein. Der durch diesen Wert veranderte Teil der Kurve wird auf Fig. 16 ge- 
strichelt. Einen Wert, der dagegen wahrscheinlich zu hoch ist, finden wir 
fur Januar. Dieser Wert kann natitrlicherweise nicht hoher als der ent- 
sprechende Wert fur Smedjan sein. Wir setzten provisorisch den Januar-Wert 
etwas niedriger als denselben Wert fur Smedian in die Kurvenzeichnung ein 
und stricheln den dadurch veranderten Teil der Kurve. Der //’-Wert der 
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Tabelle B. Die Temperatur in 30 m Tiefe bet den 


D = Datum, 
h Januar Februar | Marz | April | Mai 

Gullmarmiindung 1923 | — — 24 77,40 

11° 14’ 6. L. 1925 | — — 

Schwelle ...... 1923 24 6,95 


1908 | — - - 
1909 = 12 4,48 - 28 5.44 
58° n. Br. 25 
11° 6. L. 22 4,28 7 3,60 12 5,88 
1912 23. 6,47 — 
1913 = 26 5,19 
Mittelwerte ..... | | 7,80 | 4,21 | | — 6,42 


ganzgezogenen Kurve ist gleich 101,4; mit den gestrichelten Teilen der Kurve 
anstatt der entsprechenden ganzgezogenen wird IV zu 99,2 berechnet, was ein 
richtigerer Wert sein muss. 

In derselben Weise berechnen wir die mittleren Monatstemperaturen 
fiir eine Tiefe von 10, 20 und 40 m, zeichnen die Jahreskurven und berechnen 
die W-Werte, die fiir 10 m 99,8, fiir 20 m 96,5 und fiir 40 m 99,1 sind. Um 
einen Uberblick zu gewinnen, stellen wir die W-Werte fir 0 bis 40 und 40 bis 
59 m Tiefe unten zusammen. 


Tiefe m Stationen W 
Kristineberg 102,2 
i0 Gullmarmundung, Schwelle, S. Skag. 15 99,8 
40—59 Smedjan, Gullmarmiindung, Schwelle, S. Skag. 15 05,1 


Fur o m sind die Mittelwerte Kristinebergs statt der Angaben fur 
Gullmarmtndung, Schwelle und S. Skag. 15 wegen der grossen An- 
zahl der fur erstgenannte Station vorliegenden Daten benutzt worden. 
Fig. 17, auf der wir die Jahreskurven der verschiedenen Tiefen ge- 
zeichnet haben, zeigt einige der hydrographischen Eigentimlichkeiten des 
Gebietes. So schneiden sich alle Kurven im April. Es herrscht also 
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| Juli | August | September Oktober November Dezember 
D 


8,68 | 8,74 | II,93 | 13,87 | 


12,64 | 9.55 7 565 


etwa dieselbe Temperatur in allen Wasserschichten. Am meisten weicht 


die Temperatur in 20 m Tiefe ab, wo sie ein wenig niedriger als in 


den ubrigen Wasserschichten ist. Wir haben es also hier mit einer kalten 


Wasserschicht zu tun, die oben und unten von warmeren umgeben ist. Zwar 
handelt es sich leider nicht fiir April um Mittelwerte. Da die Werte 
sich wohl in die Kurve einfugen lassen, stamimen sie offenbar aus einem 


normalen Jahre. Jedenfalls konnen der- 
artige Verhaltnisse eintreten. Es ist da- 
mit nicht gesagt, dass sie wirklich alle 
Jahre eintreten mitssen. Im Oktober 
tritt das entgegengesetzte Verhaltnis in 


30 m Tiefe ein. Eine warme Wasserschicht 10 


wird oben und unten von kaltem Wasser 
umgeben. Die oberen Schichten sind schon 
abgektthlt worden, die untere erreicht eben 
ihr Maximum, das niedriger ist als die zur 
gleichen Zeit in 30 m Tiefe herrschende 
Temperatur. 

Der Z-Typus ist starkeren Verande- 
rungen der Ausseren Verhaltnisse als der 
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Fig. 17. Jahreskurven fur die ver- 
schiedenen Tiefen von 0, 10, 20, 30 
und 40—59 m im Kristinebergs- 
gebiet. Flache der Kurven = IV’. 
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S-Typus ausgesetzt. Das gilt nach obigem fur die Temperatur, gilt aber 
in noch hodherem Grade fur den Salzgehalt. Die Temperatur- und Salz- 
gehaltverhaltnisse an der schwedischen Westktuste werden nach den grund- 


legenden Untersuchungen von PETTERssoN und ExKman (1891) vor allem 


durch den hier vorbeistreichenden baltischen Strom und die Bewegungen der 
tieferen Wasserschichten bestimmt. 

Um den Salzgehalt und seine Variationen in verschiedenen Tiefen ver- 
gleichen zu konnen, haben wir die Daten von den Stationen Gullmarmundung, 
Schwelle und S. Skag. 15 in nebenstehender Tab. C zusammengestellt. Da 
es unmoglich ist, die Proben immer an genau demselben Platz vorzunehmen, 
variiert die Bodentiefe die in der Tabelle mit 50 m bezeichnet ist, mit einigen 
Metern uber und unter 50 m. Die Anzahl der Daten ist zu klein, um eine 
Berechnung von monuatlichen Mittelwerten zu gestatten. Die mittleren Jahres- 
salzgehalte sind fur je 10 m berechnet, teils fur jede Station allein teils fur 
alle drei Stationen zusammen. Der hochste und niedrigste Salzgehalt und 
die Differenz zwischen diesen sind unten zusammengestellt. Der Salzgehalt 
nimmt mit der Tiete zu, die Difterenz zwischen hdchstem und niedrigstem 
Salzgehalt nimmt mit der Tiefe ab. Es handelt sich in der Tiefe um sog. 


‘ 


Bankwasser*’ (PETTERSSON und FKMAN). 
Tab. C. Die Anderungen des Salzgehaltes in verschiedener Tiefe bei Gullmarmiindung, 
Schwelle und S. Skag. 15. 


Station Jahr Datum om iom 20m 4om 50m 


Gullmarmundung. 1923 24. Mai 24,67 28,01 32,16 7 32,74 33,21 


-Q° 


58° 15’ n. Br., 13. Juni 28,77 31,06 3146 3,04 52,88 
14 6. L. 14. Juni 7 20,13 31,7 31,94 32,32 
22. Juni 29,11 32,70 33555 

31,69 31,69 32,28 32,14 

26,0» 31,67 32,21 

26,91 27,99 32,34 32545 

20,55 31,43 2 33,15 34,25 

Mittelwerte : 20,737 28,023 30,276 32,858 32,808 


Station Jahr Datum om iom 20m 30m 40m 50m 


Schwelle. 1021 12. Marz 20,38 20,18 31,65 33,56 333,72 34,07 
SS ii, n. Br., 17. Sept. 20,16 31,67 32,65 32,81 32,83 32,86 
1922 16. Marz 9: 20,63 — 33,04 34,20 

1923 24. Mai 21,29 : 30,66 32,27 33,87 34,67 
27,03 30,25 32,05 33,55 34,36 

24,63 : 30,53 31,49 32,25 33,71 

19,49 32,290 33,40 33,98 33,55 

26,67 29,28 31,87 32,21 32,52 

19,60 20,02 27,21 30,08 33,75 

15,48 26,22 27,27 31,76 32,34 32,42 

27552 30,72 33,15 


Mittelwerte: 3 27 442 30,150 32,233 33,004 33,569 
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Station Jahr Datum om 10m 30m 4om 50m 
S. Skag. 15. 1908 25,55 31,73 52 3400 34,27 
58° 15,8. u. Br., , ct. 24,07 24,85 5 32,86 33,30 
1909 . Febr. 28,29 28,86 34,14 34,33 

23,66 27,30 33,42 33,93 

24,19 20,78 32,72 33,35 

23,31 30,55 2 5 32,81 33,04 

28,30 28,48 33,24 33,46 

28,23 28,37 20,02 31,17 33,35 -~ 

27,99 28,01 28,84 30,61 33,25 a 

10.54 20,42 31,80 32,79 33,03 33,26 

19,67 21,80 30,90 32,54 33,75 33,89 

26,29 27,05 30,62 33517 33,66 34,02 

20,27 26,71 20,61 33,03 33,62 34,29 

26,18 26,71 20,27 32,68 33,51 34,02 

25,90 206,27 29,02 33,01 33,58 34,16 

25,60 20,22 33,15 33,57 34,20 

24,14 20,96 32,30 33,42 is 

25,56 29,58 32,75 33,62 = 

28,95 20,97 32,50 32,81 33,03 32,12 

. Marz 20,13 31,02 33,39 33,65 33,70 33,90 
Mai 22,94 23,46 31,80 33,24 
Febr. 20,61 20,67 28,59 33,01 34,02 34,45 
20. Aug. 25,44 25,99 30,50 32,39 32,63 33,44 
. Nov. 10,44 32,01 32,63 33,24 33,73 33,98 
26. April 25,52 27,11 28,89 32,88 33,69 34,20 


Febr. 24,81 25,46 27,44 31,69 32,72 33,06 


Mittelwerte : 24,865 27,351 30,147 32,597 3,4: 33,816 


Mittelwerte samtlicher Bestimmungen .... 24,838 27,624 30,109) 32,425 33,539 
Maxima 32,01 33,39 33,65 

Minima 21,80 25,05 30,08 

Differenz der Maxima und Minima .... 13,95 10,21 8,34 


In der folgenden Tabelle geben wir nach den schon oben erwahnten Beob- 
achtungen im Hafen von Kristineberg das Maximum und das Minimum des 
Salzgehaltes fiir ein Jahr wieder. Die Bestimmungen wurden, wie auch unsere 
oben mitgeteilten Bestimmungen von Smedjan, mittels des Kieler Areometer 
gemacht. Die Genauigkeit der Bestimmungen ist naturlich nicht allzu gross, 
sicher aber fur unsere Zwecke gentgend. 


Monat Minimum °/o0 Maximum °/o0 
Oktober 12,8 28,3 
November 17,9 27.9 
Dezember 20,0 28,9 
Januar II,5 30,2 
Februar 20.3 
Marz 21,6 29 
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Monat Minimum °/¢0 Maximum °/oo 
April 16,7 27 
Mai 18,1 2555 
Juni 10,3 30,1 
Juli 10,3 23,3 
1925 August 20 28,9 
1925 September 24,5 27,2 


OO \ 
fo ) 
uur un 


Die sehr niedrigen Salzgehalte 11,5 und 12,5 °/,, herrschten nur ganz 
kurze Zeit. Sie kommen in beiden Fallen nur bei einer Beobachtung wieder. 
Die Tabelle gibt eine Vorstellung von den starken Wechslungen des S-Wertes 
in 0 m Tiefe. Im Sommer 1925 machte Fraulein G. KJELLSTROm fast taglich 
Beobachtungen tiber den Salzgehalt in den Aquarien der Zoologischen Station. 
Das Wasser wird fur diese aus einer Tiefe von 7 m geschopft. Der Salz- 
gehalt ist hier etwas hoher als im Hafen in 0 m Tiefe. 


1925 1925 1925 
Juli Juli August 
is. 
16. 
17. 28,3 
18. 20,1 
30,4 
30,7 
30,4 
27,6 
25,6 
23,7 
23,7 


S wechselt wahrend der Beobachtungszeit zwischen 19,3 und 32,1 °/oo. 
Differenz: 12,8 °/,o. 


Von Stromsund liegen nur wenige Daten uber Temperatur und Salz- 
gehalt vor. Da hier eine kraftige Gezeitenstromung wahrend sechs Stunden 
in der einen, wahrend der nachsten sechs Stunden in der entgegengesetzten 
Richtung herrscht, mussen sehr wechselnde Verhaltnisse vorliegen. Wenn der 
Strom in der Richturig von Gullmaren gegen den inneren Meerbusen zufliesst, 
herrschen dieselben Verhaltnisse wie in entsprechender Tiefe (7 m) im 
ausseren Teil des Gullmarfjords. Wenn der Strom in entgegengesetzter 
Richtung fliesst, herrschen dieselben Verhaltnisse wie in den inneren 
Meerbusen (Kolj6-, Borgila-, Kalv6- und Havstensfjord; siehe die Karte). 
In den Meerengen Stromsund und Malosund, die diesen Meerbusen 
mit dem offenen Meer verbinden, sind Schwellen in 7 oder weniger Meter 
Tiefe. Das in die Meerbusen einstromende Wasser kann also nicht salziger 
sein als die Wasserschichten im Skagerrak, die in weniger als 7 m Tiefe 
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liegen, und es hat dieselbe Temperatur. Dies erklirt die Werte des Salz- 
gehaltes in der Tiefe des Kalvofjords, die nach dem _ ,,Bulletin‘“’ am 
13. Februar 1o11 herrschten. 

Wir fihren unten die S-Werte an: 


S Yoo 
oO 24,61 
10 25,12 


Tiefe m 


20 27,23 
30 27,31 
40 27,02 


59 27,99 


Im Borgilafjord finden wir in dem ,,Bulletin‘’ fiir denselben Tag fol- 
gende Werte: 


S 


24,72 


Tiefe m 


10 25,51 
20 27 
30 28,12 
40 28,12 
50 28,12 


65 28,15 


Der Salzgehalt scheint also mit der Entfernung vom offenen Meer ab- 
zunehmen, was ja auch zu erwarten ist. Wir fuhren unten einige Daten von 
Stromsund an, die aus dem Jahre 1926 stammen. 


Datum Tiefe m S 
23. Januar 8,0 — 0,6 24,85 
10. Juni 6,5 II,s 30,00 
15. Juni 7,0 14,2 21,8 
12. Juli 75 20,8 20,60 
15. Juli 7,0 20,5 20,52 
16. August 7,0 18,0 21,65 


Das Wasser in den oben genannten Meerbusen wird im Fruhling schnel- 
ler erwarmt und im Herbst schneller abgekuhlt als im Gebiet von Kristine- 
berg. Die Sommertemperaturen sind ein wenig hoher, die Wintertemperaturen 
ein wenig niedriger. Uber den Wi’-Wert konnen wir nichts Sicheres sagen, 
doch durfte er wenig von dem fur Kristineberg differieren. 

Was von diesen Meerbusen gilt, muss in noch hoherem Masse vom By- 
fjord und unserem Fundort Sunningen gelten. Der Byfjord liegt am inneren 
Ende eines langen Meerbusensystems mit mehreren engen und wenig tiefen 
Meerengen. Der gréssere Teil des Byfjords hat eine Tiefe von 40 m. Die 
grosste gemessene Tiefe ist 52 m. Der Havstensfjord ist im allgemeinen etwa 
30 m. tief. Im Vergleich mit dem Gullmarfjord sind die genannten Fjorde 
seicht. Dem Byfjord wird Siisswasser durch einen kleineren Fluss und meh- 
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rere grossere Bache zugefuhrt, wodurch der Salzgehalt erniedrigt wird. Dem 
widersprechen anscheinend einige Restimmungen vom Oktober 1928, doch 
kann man dies dadurch erklaren, dass die in diesem Monat herrschenden 
westlichen Sttirme das salzige Wasser in die Meerbusen treibt. In diesem 
Monat steht das Wasser oft sehr hoch. Folgende Salzgehalt-Bestimmungen 


sind an denselben Tagen bei Sunningen und Kristineberg in einer Tiefe von 
3 m ausgefuhrt worden. 


Datum 
27. Oktober 
29. Oktober 
31. Oktober 


Sunningen Kristineberg 
22,16 °/oo 23,65 °/o0 
22,39 23,51 


0/ 
21,13 24,09 


Im Winter 1926—27 haben wir einige Temperaturbestimmungen — Tiefe 


2 m — gemacht, die unten zusammen mit den daraus berechneten Monats- 


mittelwerten und den entsprechenden Monatsmittelwerten von Kristineberg 


dargestellt sind. 


Jahr 


1920 
19206 
1926 


Datum 


5. November 
. November 
. November 
». Dezember 
. Dezember 
Januar 
Januar 
. Januar 
Januar 
Februar 
. Februar 
. Februar 
. Februar 


PS 
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Fig. 18. 


turen fur 


Mittlere Monatstempera- 
das Wasser von der 


Oberflache bei Ellenbogen fur das 


Jahr 1873. 


Flache der Kurve = W. 


Punktierte Flache = W 


Entsprechender Mittel- 


Monatsmittelwert 
wert fur Kristineberg 


6,3 


3eim Vergleich der Werte fur Kristi- 
neberg und Sunningen ist zu bemerken, 
dass die ersteren von der Oberflache, die 
letzteren aus 2 m Tiefe stammen. 

Wenn wir uns uber die okologischen 
Verhaltnisse bei den nicht schwedischen, 
oben angefithrten Fundorten orientieren 
wollen, wenden wir uns zunachst den Ver- 
haltnissen bei den schleswigschen Austern- 
banken zu. Wir linden bei KarsTEN (1875) 
Angaben uber die mittleren Monatstempe- 
raturen bei Ellenbogen (vgl. oben, S. 421). 
Auf Fig. 18 haben wir die Werte von der 
Oberflache fur das Jahr 1873 graphisch 
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dargestellt. Die niedrigste mittlere Temperatur zeigt Februar (0,8°), die 
hochste August (17,8°). Die Flache der Kurve, W, ist 121,s. Es wurde nach 
den Angaben Karstens W auch fir die Jahre 1874—1876 ausgerechnet und 
die tolgenden Werte erhalten: 124,, 101 und 110,4. Das Mittel aus den vier 
W-\Werten 1873—1876: 114,45 + 4,7. 
Wir fuhren weiter die Maxima und Minima des Salzgehaltes der Ober- 
flache wahrend der verschiedenen Monate des Jahres 1873 an. 
Monat Minimum Maximum Monat Minimum Maximum 
"loo "loo "loo "loo 
Januar 28,0 31,2 Juli 32,8 34,1 
Februar 27,2 20,7 August 31,7 33,4 
Marz 20,2 30,5 September 30,5 32,5 
April 20,5 32.1 Oktober 20,0 31,7 
Mai 30,8 33,9 November 20,3 31,0 
Juni 31,7 32,8 Dezember 28,7 30,5 


Das angefuhrte Jahr kann als typisch gelten. Am Boden — die Tiefe 
wechselt zwischen etwa 7 und 14,5 m -— unterscheiden sich die Verhaltnisse 
nur wenig von denen an der Obertflache. Die Schwankungen des Salzgehaltes 
sind viel weniger deutlich als bei Kristineberg. 

Fur die Temperaturer: an der Oberflache be: Helgoland liegen Angaben 
vol KEICHARD vor. [*r teiit Mittelwerte fur die Jahre 18y93—1907 mit: Nied- 
rigste Temperatur im Februar 2,s1°, hochste im August 16,21°. W ist gleich 
111,2. Die Monatsmittel des Salzgehaltes schwanken zwischen 31,25 und 
33,06 °/o. Von Tag zu Tag konnen ganz bedeutende Unterschiede im Salz- 
gehalt auftreten. Die mittlere Differenz zwischen den hochsten und _nied- 
rigsten S-Werten ist nach den Angaben REICHARDs auf 5,31 °/y) berechnet. 

Unweit des Fundortes ,,stdende der Doggerbank“ (vgl. oben, S. 422) 
liegt eine internationale Station: D. Nordsee 2, 55° 22’ n. Br. und 4° 18’ o. L., 
die auch auf dem Sitdende der Doggerbank liegt. Wir haben die Temperatur- 
bestimmungen fur 25 m Tiefe nach dem ,,Bulletin“ fur die Jahre 1909-1912 
in eine Kurve eingezeichnet und die Salzgehaltbestimmungen zusammen- 
gestellt. S liegt zwischen 34 und 35 °/,, und ist sehr konstant. W ist gleich 
108. Ahnliche Temperaturverhiltnisse herrschen wahrscheinlich in der Tiefe 
von 40 m bei Helgoland. Naher an Helgoland liegt die internationale Station 
D. Nordsee 1, 55° n. Br. und 5° 0. L.; W, aus 38—42 m, wurde hier zu 165 
gefunden. S zwischen 34 und 35 °/,,. Auf der Austernbank durfte der 
W-Wert etwas hoher sein. Diese li’-Werte sind sehr ungenau, da die Jahres- 
kurve nur mit Hilfe von vier Monatstemperaturen (Marz, Mai, August und 
November) konstruiert worden ist und zwei von diesen sich nur auf eine 
einzige Bestimmung griinden. Unser verechneter }’-Wert ist sicher zu klein, 
da die Maximumtemperatur aller Wahrschemrichkeit nach im September ein- 
tritt. Fur diesen Monat liegen keine Werte vor. 
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Der oben erwahnte Fundort 53° 37’ n. Br. und 2° 27’ o. L. liegt etwa 
in gleicher Entfernung von der internationalen Station West-Hinder (51° 22’ 
n. Br. und 7° 26’ 0. L.), Tiefe 32 m, wie von der oben genannten Station 
D. Nordsee 2. Wir berechnen die IV-Werte fur die Jahre 1908—1909 und 
1909—1910 und finden sie fiir 1g028—1909 gleich 136,7, fur 1909—1910 gleich 
138. Die mittleren Monatstemperaturen sind fiir wenigstens vier Daten be- 
rechnet. S wechselte wahrend dieser zwei Jahre zwischen 31,27 und 35,19 °/op. 
Auffallend ist der grosse Unterschied der ]f’-Werte fiir die Station D. Nord- 
see 1 und West-Hinder. Der Unterschied liegt sicher ausserhalb der Fehler- 
werte der Berechnung. 

Uber Temperatur und Salzgehalt bei West-Mersea und Whitstable hat 
Dr. ORTON uns gutigst Daten mitgeteilt. Fir die Jahre 1921 und 1922 liegen 
mittlere Monatstemperaturen von Whitstable (Ham Ground) vor. Fur 1921 
ist W gleich 148, fur 1922 gleich 128,9. Die niedrigste mittlere Monats- 
temperatur herrscht im Februar und ist fiir 1921 gleich 5,86°, fur 1922 gleich 
417°. Im Jahre 1921 trat die hochste Temperatur, 17,83°, im Juli ein, im Jahre 
1922 war die hochste Temperatur, 17,83°, im August. Nach Orton wird das 
Wasser im Blackwater River bei West-Mersea im September, Oktober, No- 
vember und Dezember ein wenig schneller abgekuhlt als bei Ham Ground. 
Wahrend des Sommers variiert die Temperatur in derselben Weise an den 
beiden Orten. 1” muss bei West-Mersea ein wenig niedriger als bei Whit- 
stable sein. Uber S sind bei Whitstable 267 Beobachtungen gemacht. Das 
Mittel der S-Maxima ist gleich 34,11 °/o,, dasjenige der S-Minima gleich 
32,9 °/o). S wechselt zwischen 30,49 und 35,07 °/o,. Im Sommer ist S gleich 
33,0—34,0 °/o. Im Dezember kann S, wenn die Herbstregen ausbleiben, bis 
auf 34—35 °/o. steigen. Die Tiefe ist 2—3,3 m. Die Zahl der S-Bestimmungen 
von West-Mersea ist 171. Die meisten stammen von den Austernbanken in 
der Mindung von Blackwater River, und S kann moglicherweise ein wenig 
hoher bei ,,the Main Grunds‘ sein, wo unser Material gedretscht ist. Das 
Mittel der Maxima ist gleich 34,33 °/,,, das Mittel der Minima gleich 34,0 °/ 5. 
S wechselt zwischen 32,2; und 35,26 °/.). Bei ,,the Main Grounds“ wechselt S 
am Grunde im Sommer zwischen 34 und 35 °/o, im Winter zwischen 32,5 und 
33 °/oo. Die Tiefe ist 9>—13 m in der Meerenge, 2—3 m an den Banken. 

Bei Or7on (1920) finden wir mittlere Monatstemperaturen und Salz- 
gehalt fur Plymouth (Prawl Point, 50° 08’ n. Br. und 3° 49’ w. L.) angegeben. 
Der Marz ist der kalteste Monat mit einer Temperatur von 8,33°. Die hdchste 
Temperatur, 15,22°, tritt im August ein. IV ist gleich 141. S ist sehr konstant 
und liegt ein wenig uber 35 °/ 9. 

Mit Hilfe der Isothermen auf einigen Karten im ,,Bulletin‘’ haben wir 
W fir die atlantische Kiiste Frankreichs und Nordafrikas (Kap Blanc) be- 
rechnet. Fur die atlantische Kuste Frankreichs ist WW” etwa gleich 156, fur 
Kap Blanc etwa gleich 257. 
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In diesem Zusammenhange seien auch die nérdlichsten Fundorte von 
P. mil. kurz behandelt. 

detreffs der Poller in der Nahe von Bergen ist auf die ausfihrlichen 
Angaben hingewiesen. Fiir den oben genannten Inder6- 
poll wird W an der Oberflache nach den Angaben HELLAND-HANSENs auf 
etwa 121 berechnet. Eine Eigentumlichkeit der Poller ist, dass das Wasser 
oft seine hochste Temperatur in der ‘liefe von einigen Metern hat. Beriick- 
sichtigt man die maximale Temperatur, so erhalt man einen J/’-Wert, der 
‘etwa gleich 145 ist. Dieser W-Wert ist na- ne ) 
turlich infolge der sparlichen Angaben vom = 


ersten Teil des Jahres nicht ganz exakt. Zu 10 
einem Vergleich ist er aber genugend. Um 
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entsprechende W-Werte zu finden, wie an 5} 
der Oberfliche des Interépolles im Jahre {_|_ 
1903, muss man sich zu dem sudlichen Teil 
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Fig. 19. Mittlere Monatstempera- 
turen fur das Wasser in 3,5 m 


der Nordsee wenden. W der Schicht der 
maximalen Temperatur ist etwas hoher als 


der oben angegebene Wert von Plymouth. —Tiefe im Puddefjord bei Bergen. 
Der Salzgehalt wechselt an der Ober- — Flache der Kurve = Ii’. Punktierte 
flache, soweit Angaben vorliegen, zwischen 8 


25,54 und 30,63 °/,,. Leider liegen keine Messungen der Grosse der Tiere von 
Inderopoll ver und konnen auch nicht mehr vorgenommen werden. P. mil. 
ist namlich nunmehr hier ausgestorben. 

Da wir wissen, dass P. mil. in dem Bergengebiet ausserhalb der Poller 
sparlich vorkommt, ist es von Interesse, auch die Temperaturverhaltnisse 
hier kennenzulernen. S. RUNNSTROM (1925) gibt eine Temperaturkurve des 
Jahres 1924 ftir die Oberflache bei der Biologischen Station auf Herdla an. 
Der W-Wert berechnet sich zu 98. Herdla liegt etwa 60° 35’ n. Br. 

Bei J. Bruncuorst (1893) finden wir Temperaturangaben fiir den 
Puddetjord bei Bergen. Da die Bestimmungen in einer Tiefe von 3,5 m ge- 
macht sind, sind sie fur unsere Zwecke sehr geeignet. Auf Fig. 19 ist die 
Jahreskurve fiir 1892 gezeichnet. JV ist gleich tor,2. In dieser Tiefe wechselt 
S zwischen 21,7 und 32,0 °/,,. 1924 ist als ein kaltes Jahr zu _bezeichnen. 
Bruncuorsts Werte sind wahrscheinlich als typische zu bezeichnen. 

Wir finden in beiden Fallen bedeutend niedrigere W-Werte als in dem 
Poll. Sie stimmen hier etwa mit den Verhaltnissen an der Oberflache bei 
Kristineberg tberein. 

Wie schon hervorgehoben, kennen wir den Fundort der gemessenen 
Exemplare von Island nicht genau und auch nicht die Tiefe, in der sie ge- 
sammelt wurden. Wir konnen aber als ziemlich sicher annehmen, dass sie 
von der Sudkuste stammen. Wir berechnen Ji’ aus der Kurve des Jahres 
1921, wobei wir von der Lage der Isothermen fur die verschiedenen Monate 
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ausgehen (vgl. Nautisk Meteorologisk Aarbok 1921). I” an der Oberflache 
ist go. 

In der westlichen Ostsee ist der Salzgehalt weniger als 20 °/,,. JACOBSEN 
(1908) hat den durchschnittlichen Salzgehalt von einigen Stationen siidlich von 
Langeland und Lolland von der Oberflache bis zu 20 m Tiefe fir die Jahre 
1880—1905 zusammengestellt. Wir finden z. B. fiir den 1. Mai fiir die Ober- 
flache die Werte 11—12 °/,,, bei 20 m Tiefe 17—18 °/,,; fiir den 1. August 
sind die entsprechenden Werte 12—13 °/,, bzw. 20 °/,. Im siidlichen Katte- 
gatt halt sich der Salzgehalt bis 10 m Tiefe um 20 °/,,., etwas mehr oder 
weniger. In 20 m Tiefe steigt der Salzgehalt bis auf 28, 29 und 31 °/o,. Bei 
Skelderviken wurde P. mil. nach LONNBERG in einer Tiefe von etwa 14 m 
angetroffen. 


VII. DIE GESCHLECHTSPERIODE. DIE ABLAGE DER 
GESCHLECHTSPRODUKTE. 


Uber die Geschlechtsperiode von P. mil. liegen Angaben von Plymouth 
vor. ORTON (1921) gibt an, dass die Geschlechtsreife der Art schon im Marz 
eintreten kann und (1924) dass die Geschlechtsperiode bis in den November 
dauern kann. Brieflich teilt er uns jedoch mit, dass die normale Geschlechts- 
periode wahrscheinlich etwa zwischen April und Oktober fallt. SHEARER, 
Morcan, Fucus haben im April Exemplare von P. mil. fir ihre Bastardie- 
rungsversuche benutzt. Nach HaGMrrer und KANDLER (1927) fallt die 
Laichzeit der Art im nordfriesischen Wattenmeer in die Zeit von Juni 
bis Mitte Juli und wird in warmen Sommern offenbar rascher beendet als 
in kuhlen. Anfang August findet man nur noch ausgelaichte Sticke. Nach 
denselben Autoren dauert die Laichzeit der Helgolandform bis in den Sep- 
tember hinein. Uber den Beginn der Geschlechtsperiode machen sie keine 
Angaben. Es ist wahrscheinlich, dass die Tiere spater als im Wattenmeer 
geschlechtsreif werden. Fur Bergen hat S. RunnsrrOm (1925) Angaben uber 
die Geschlechtsperiode von P. sl. gemacht. Diese dauert hier von Juni bis 
Anfang Oktober. Bei Kristineberg wird der Z-Typus Mitte Juni oder in der 
letzten Halfte des Juni geschlechtsreif. :nde August wird es immer schwie- 
riger, Material fur kunstliche Befruchtung zu erhalten. Anfang September 
kann man noch Lier bekommen, deren Befruchtung gelingt. Die Geschlechts- 
driisen sind aber stark zusammengeschrumpit (vgl. Fig. 20, obere Reihe). 


Es findet nun eine starke Phagozytose in den Geschlechtsdrisen statt. Die 
Phagozytose wird wenigstens zum Teil yon den Wandzellen der Drisen aus- 
geubt. Es ist besonders leicht zu konstatieren, wie die Samenzellen massen- 
haft von den Wandzellen aufgenommen werden. Hier unterliegen sie einer 
Verfettung. Die Inhaltskorper der Phagozyten werden von Sudan 3 gefarbt. 
Sie leuchten in vivo mit Silberglanz im Dunkelfelde. 
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Merkwirdigerweise haben wir auch Anfang Juni, d. h. beim Beginn der 
Geschlechtsperiode, regelmassig eine Phagozytose in den Geschlechtsdriisen 
von P. mil. gefunden. Wahrscheinlich werden neue Geschlechtszellen wahrend 
des Frithjahrs gebildet, jedoch langsamer. Die Eier und die Samenzellen 
werden nicht abgelegt, sondern fallen der Phagozytose anheim. Es ist még- 
lich, dass auf diese Weise Stoffe, die fiir die Entwicklung der Geschlechts- 
produkte von Bedeutung sind, gebildet und aufgespeichert werden, um beim 
Eintritt der Geschlechtsperiode zur Verfiigung zu stehen. Neben den zerfal- 
lenden alteren findet man junge Geschlechtszellen. Die Polkérperchen fallen 
nicht unmittelbar nach den Reifungsteilungen ab. Man kann auf diese Weise 
junge Eizellen erkernnen. Sehr schneil verandert sich das Bild im Anfang der 
Geschlechtspe1iode. Die Phagozytose nimmt ab, wahrend die Zahl der jungen 
Kier stark zunimmt. 

Ahnliche Vorginge findet man bei dem S-Typus. Auch hier findet man 
Phagozyten innerhalb der Hoden und Eierstocke im Anfang der Geschlechts- 
periode. Mitte Juni sind aber schon betrachtliche Mengen reifer Eier vor- 
handen, die mehrere Eigentiimlichkeiten aufweisen (siehe unten) und deren 
Anzahl rasch zunimmt. Die Ruckbildung der Geschlechtsprodukte tritt etwas 
spater bei dem S-Typus im Vergleich zu dem Z-Typus ein. Wir haben einer- 
seits phagozytare Erscheinungen in den Geschlechtsdrusen schon Ende August 
beobachtet, andererseits kann man auch Anfang September zahlreiche reife 
Geschlechtszellen beim S-Typus antreffen. 

Es ist deutlich, dass die Geschlechtsreife des P. mil. von der Temperatur 
abhangig ist. Nach S. Runnstr6m fing die Geschlechtsreife des P. mil. bei 
3ergen im Jahre 1924 zu der Zeit an, als die Temperatur bis 11° an der Ober- 
flache stieg, und dauerte so lange, wie die Temperatur sich uber diesem 
Wert hielt. S. Runnstr6m ist der Meinung, dass nicht die Temperatur 
an sich, sondern die Warmemenge ftr das Eintreten der Geschlechts- 
periode entscheidend ist. Die mittlere Junitemperatur bei Kristineberg ist 
nach obigem 14,9° an der Oberflache. Wir geben im folgenden die mittleren 
Junitemperaturen fiir die Jahre 1920—1925 an. In der unteren Reihe ist die 
mittlere Temperatur fiir die Zeit vom 15. bis 30. Juni angefuhrt. 


1920 1921 1922 1923 1924 1925 

re] 
Juni 15,9° 15,21° I4,9 12,56° 14,5° 15,5" 
T4o1° 15,17° 136 ° 16,6° 14,9° 


Beim Eintritt der Geschlechtsreife, d. h. in der letzten Halfte des Juni, 
ist die mittlere Temperatur etwa 15,6°. Die Geschlechtsreife hort bei einem 
Zeitpunkt auf, bei dem die mittlere Temperatur etwa 15° ist. 

Wie oben erwahnt, tritt die Geschlechtsreife bei Smedjan in etwa 50 m 
Tiefe gleichzeitig oder nur wenig spater als an der Oberflache ein, obgleich 
die Temperatur bei Smedjan nur etwa 9° ist. Doch sind die Eier nur kern- 
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reif und beginnen erst Mitte Juli auch plasmareif zu werden. Diese Plasma- 
reifung wird durch erhohte Temperatur ein wenig beschleunigt. Die Ver- 
haltnisse sind weiter dadurch kompliziert, dass der S-Typus nicht dem hohen 
Salzgehalt ganz angepasst ist, in dem er lebt. Dariber wird in einem anderen 
Abschnitt berichtet. Beim Beginn der Plasmareife erreicht die Temperatur 
etwa 10,5°. In Plymouth tritt die Geschlechtsreife bei einer Temperatur von 
etwa 8° ein. Die Geschlechtsreife kann also bei sehr verschiedenen Tem- 
peraturen eintreten. 

Da wir weiter selien, dass die Geschlechtsreife bei Plymouth in dem 
kaltesten Monat eintreten kann, ist die niedrige Temperatur dieses Monats 
(8,2°) kein Hindernis fiir die Ausbildung der Geschlechtsprodukte. Dagegen 
miissen die niedrigen Wintertemperaturen bei Kristineberg, Smedjan, Bergen 
und Ellenbogen ein solches sein, wodurch die Geschlechtsreife verspatet wird. 

Eine Ausbildung der Geschlechtsprodukte kann offenbar auch bei der 
Temperatur von etwa 8° vor sich gehen. Es ist wohl anzunehmen, dass der 
Grenzwert noch niedriger liegt. Dieser kann vielleicht an verschiedenen Fund- 
orten wechseln. Eine Anpassung an die verschiedenen Temperaturverhaltnisse 
ist in dieser Beziehung natiirlich denkbar. Wir machen versuchsweise die 
Annahme, dass die untere Grenztemperatur fiir die Ausbildung der Ge- 
schlechtsprodukte 5° ist. Diese Annahme, deren experimentelle Prufung noch 
aussteht, wird durch die folgenden Berechnungen wahrscheinlich gemacht. 
Wir berechnen die Flache der Temperaturkurve, die zwischen den ganz- 
gezogenen Lotlinien der Kurvenzeichnungen (Flache punktiert) belegen ist. 
Die linke dieser Linien ist durch den Punkt gezogen, in dem die Temperatur 
den Wert 5° erreicht (vgl. Fig. 14, 15, 18 und 19) und der rechte dort, wo 
die Geschlechtsreife eintritt. Folgende Tabelle gibt diese Werte (W.) und die 
Temperaturen (f°), bei denen die Geschlechtsreife eintritt, fiir einige Fund- 
orte an. 


Fundort t 


Meistineberg ............ 20,8 15,6 
Ellenbogen ............ . 20, 12,6 


Die Werte von lV stimmen uberraschend gut tberein. Dagegen wechseit 
die Temperatur beim Eintritt der Geschlechtsreife ausserordentlich, wie schon 
aus den oben angefthrten Angaben hervorgeht. Die Werte fur Ellenbogen 
stammen vom Jahre 1874, das ziemlich warm war. Da die Angaben tber 
den Eintritt der Geschlechtsreife etwas ungenau sind und diese sicher wie 
bei Kristincberg verschieden fruh in verschiedenen Jahren eintritt, berechnen 
wir, an welchem Tag die W -Werte etwa dieselbe Grosse in den Jahren 1873. 
1875 und 1876 bekommen wie fir 1874. 
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Datum der 
Jahr Geschlechtsreife 
1873 20,2 g. Juni 
1875 20,3 fo. Juni 


1876 20,1 2. Juni 


Die Zeitvariation ist etwa dieselbe, die wir bei Kristineberg beobachtet 
haben. 

HeELLAND-HaAnsen (1907) und SpArck (1924) haben fur Ostrea 
hervorgehoben, dass die Ausbildung der Geschlechtsprodukte nicht von der 
Temperatur als solcher, sondern von der zugefiihrten Warmemenge bedingt 
ist. SPARCK weist darauf hin, dass Ostrea in kalten Sommern erst spat ihre 
Geschlechtsprodukte ablegt. 

Wir haben hier mit dem Faktor W gerechnet, den wir schon als Pro- 
dukt Zeit  Temperatur definiert haben. Es ist zweckmassiger, mit diesem 
Faktor zu rechnen als mit der Warmemenge, da wir die Kapazitat der Tiere 
nicht kennen. Diese werden praktisch genommen die Temperatur der Um- 
gebung annehmen. Es ist die durch die zugefthrte Warme erhohte Tem- 
peratur des Tieres, die die Reaktionsgeschwindigkeiten innerhalb desselben 
bestimmt. 

Wir sind nicht der Ansicht, dass W_ als ein Auslosungsfaktor fir die 
Ausbildung der Geschlechtsprodukte wirkt. . ist eher als ein Realisations- 
faktor nach der Terminologie Roux’ aufzufassen. Eine gewisse Warme- 
menge ist fiir die Ausbildung der Geschlechtsprodukte notwendig. Es sind 
aber andere Faktoren, die die Entwicklung auslosen. In Plymouth tritt die 
Geschlechtsreife in dem kaltesten Monat des Jahres ein. Im Herbst, wo die 
Temperatur hoher ist, sind die Tiere offenbar nicht geschlechtsreif. 

ApPELLOF hat die Meinung vertreten, dass die Temperaturempfindlich- 
keit der Geschlechtsprodukte grOsser ist als die der vegetativen Zellen. Die 
Annahme AppELLOFs wurde fur Cucumaris frondosa von DES Arts gepruft. 
Dann hat S. RunNstrROM (1927) mit genaueren Methoden die Einwirkung 
verschiedener Temperaturen sowohl auf diese Form als auch auf eine Reihe 
anderer Formen untersucht. Es geht aus diesen Untersuchungen hervor, 
dass die Entwicklungsfahigkeit der Eier an ein viel engeres Temperatur- 
gebiet als die Lebensfahigkeit der erwachsenen Tiere gebunden ist. Es hat 
sich weiter herausgestellt, dass die Geschlechtsperiode in die Zeit des Jahres 
fallt, in der die fir die Entwicklung optimale Temperatur herrscht. 

Zu hohe und zu niedrige Temperaturen haben demnach einen einschran- 
kenden Einfluss auf die Eentwicklung der befruchteten Eier und wohl auch 
auf die Ausbildung der Geschlechtsprodukte. Erst uber einer gewissen Mini- 
mumtemperatur kann deshalb die Ausbildung der Geschlechtsprodukte statt- 
finden, was wir schon oben fur P. mil. wahrscheinlich gemacht haben. 
Die Kurve fir die Abhangigkeit der Entwicklung von ail hat deshalb. 
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ein beschranktes Existenzgebiet. Bei Plymouth z. B. liegt die Temperatur 
offenbar wahrend des ganzen Jahres tber dem; Minimum fir die Ausbildung 
der Geschlechtsprodukte. Fiir den siidlicheren'Teil des Verbreitungsgebietes 
von P. mul. liegen keine Angaben iiber die Geschlechtsperiode vor. Ent- 
lang der afrikanischen Kiiste erreicht man im Sommer Temperaturen, 
die nach den vorliegenden Erfahrungen den Fiern schadlich sind. Nach 
S. Runnstr6m ist die Maximumtemperatur fiin die Entwicklung des P. mil. 
bei Bergen 21—22°. Bei Kristineberg fanden wir eine ahnliche Maximum- 
temperatur fur die Entwicklung. G. KyeLtstrk6m kam ausserdem zu dem 
Ergebnis, dass die Fier bei dieser Temperatur schon im Ovar beschadigt 
werden. Nach dem ,,Bulletin Hydrographique* liegt das Gebiet zwischen dem 
sudlichen Teil der Iberischen Halbinsel und dem 20. Breitengrade im August 
zwischen den Isothermen von 20 und 25°. 

Nach einer Untersuchung von HOrstapius (1926), die auf J. Runn- 
strROMs Anregung hin unternommen wurde, findet bei Paracentrotus lividus 
im Mittelmeer eine direkte Anpassung der Fier an die Temperaturverhalt- 
nisse statt. Im Sommer liegen die Kardinalpunkte fir die Entwicklung 
(Minimum-, Optimum- und Maximumtemperatur) hoher als im Winter. Mit 
dieser Anpassungsfahigkeit hangt es zusammen, dass diese Art das ganze 
Jahr hindurch geschlechtsreif ist. Bei den Arten, die eine begrenzte Ge- 
schlechtsperiode haben, ist das Gedeihen der Geschlechtszellen wahrschein- 
lich an ein ziemlich bestimmtes Temperaturintervall mit bestimmten Kardinal- 
punkten gebunden. In Zusammenhang damit steht es, dass der Zeitpunkt der 
Geschlechtsreife in verschiedenen Tcilen des Verbreitungsgebietes einer Art 
verschieden sein kann, wie Orton und S. RunnstrOm ausgefthrt haben. 

Die Ablage der Geschlechtsprodukte kann durch aussere Reize veranlasst 
werden. So kann schon eine geringe Temperaturerhohung des Wassers zur 
Ablage anregen. Wir hatten sehr oft bei Kristineberg die Beobachtung ge- 
macht, dass eine ,,epidemische“ Ablage der Geschlechtsprodukte eintritt, wenn 
die Tiere aus dem sog. Sommerlaboratorium, einem Holzgebaude, in das aus 
Stein ausgefuhrte ,,Winterlaboratorium gebracht wurden. Es stellte sich nun 
heraus, dass die Wassertemperatur in dem letzteren Laboratorium bis 1° 
hoher sein konnte als in dem ersteren. Andere Unterschiede sind nicht vor- 
handen. Es gentigt demnach, die Temperatur um 1° plotzlich zu erhohen, um 
die Ablage der Geschlechtsprodukte zu veranlassen. Es muss aber dabei noch 
eine Bedingung erfillt sein. Das Wasser muss in Zirkulation sein. Wenn wir 


die Tiere in Gefasse ohne Wasserzirkulation uberfuhrten, die einige Zeit im 
Laboratorium gestanden hatten, trat keine Ablage der Geschlechtsprodukte 
ein. Das Zirkulieren des Wassers beeinflusst den Gasgehalt und das pH. 
Naher haben wir den wirksamen Faktor nicht analysiert. Eine Ablage der 
Geschlechtsprodukte tritt auch dann ein, wenn man die Tiere in ein Gefass 


von geringer Tiefe uberfuhrt und dann einen starken Wasserstrah! in dieses 
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einfliessen lasst. Als Reiz wirkt dabei vielleicht rein mechanisch die Um- 
spulung der Tiere von dem in Bewegung gesetzten Wasser. Wir haben dabei 
das Wasser aus dein Gefass in ein unter diesem stehendes Aquarium mit 
P. mil. herunterfliessen lassen. Es trat nun auch hier eine epidemische Ablage 
der Geschlechtsprodukte ein. Es handelt sich vielleicht um eine Auslésung 
durch die herabfliessenden Geschlechtsprodukte oder vielleicht eher durch 
ein mit diesen (von diesen?) abgesondertes Sekret. Eine solche Beeinflussung 
ist schon friher von O. Hertwic (1890) fiir andere Seeigelarten beobachtet 
und auch fur eine Reihe anderer Tiere beschrieben worden. SELENKA (1876) 
hat beobachtet, dass die Ablage der Spermien bei Holothuria tubulosa die 
Entleerung der Eier auslost; bei Ophioglypha und Ophiotrix lost die Ablage 
der Eier die Entleerung der Spermien aus. GEMMILL (1914) beschreibt das 
Phanomen fur Solaster endeca und fur Asteria rubens. Auch fiir Cucumaris 
frondosa (J. und S. Runnstr6M, 1920) und fur Leptosynapta inherens 
(S. RuNNstROM, 1925) ist dieselbe ['rscheinung beschrieben worden. Es han- 
delt sich allem Anschein nach um einen sehr verbreiteten Mechanismus. — 
Nach Orton (1914) werden die Individuen von P. mil. in der Nahe von 
Plymouth oft paarweise angetroffen; die Individuen eines Paares sind dabei 
meistens verschiedenen Geschlechts. 

Eine andere Methode, die Ablage der Geschlechtsprodukte bei P. mii. 
zu veranlassen, ist die Uberfuhrung der Tiere in Seewasser von geringerem 
Salzgehalt. Bei Versuchen, auf die wir im folgenden Abschnitt zuruckkommen 
wollen, wurden die Seeigel sowohl vom S- als auch vom Z-Typus aus See- 
wasser von etwa 32 °/,, in solches von 27—28°/,, oder 30 °/,, wberfuhrt. 
Nach einer gewissen Zeit, im allgemeinen nach einigen Stunden, tritt eine 
epidemische, sehr starke Ablage der Geschlechtsprodukte ein. Es ist dabei 
eine Wirkung der Temperaturerhohung ausgeschlossen, denn die Erscheinung 
tritt auch dann ein, wenn die Tiere in salzarmeres Seewasser von niedrigerer 
Temperatur uberfiihrt werden. Eine :rhohung des Salzgehaltes hemmt wbri- 
gens das Laichen infolge einer Temperaturerhohung. Es ist bei Kristine- 
berg sehr wohl méglich, dass die im Laboratorium beobachteten Verhaltnisse 
auch in der Natur eine Rolle spielen. Hier finden, wie oben gezeigt, starke 
Anderungen des Salzgehaltes statt. Die Veranderungen konnen schnell ein- 
setzen. Es ist auch klar, dass der nahe an der Oberflache lebende Z-Typus 
ziemlich schnell verlaufenden Temperaturveranderungen ausgesetzt sein kann. 

HAGMEYER und KANDEL erwahnen, dass die Geschlechtsperiode in war- 
meren Sommern friiker als in kuhleren zu Ende geht. Es liegt hier offenbar 
ein Einfluss der Temperatur auf das Laichen vor. Soweit wir die Sache 
iiberblicken k6nnen, diirfte ein Zusammenhang zwischen ‘der Lange der 
Geschlechtsperiode und der Steilheit der Temperaturkurve vorliegen. Je steiler 
diese ist, deste kiirzer die Periode und umgekehrt; vgl. z. B. Smedjan und 
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Stangholmssund, diesen Fundort und die Verhaltnisse bei Bergen nach 
S. Runnstrom, Bergen und Plymouth. 

Ausser den oben erwahnten ausseren sind naturlich auch innere Reize 
fur die Ablage der Geschlechtsprodukte massgebend. Wir mussen uns wohl 
dies so vorstellen, dass irgendein Stoff angehauft wird, der zuletzt die Kon- 
traktion der Muskeln der Geschlechtsdriisen auslost. Es liegt auch der Ge- 
danke nahe, dass derselbe Stoff mit den Geschlechtsprodukten entleert wird 
und dann als ausserer Reiz fiir die Ablage bei anderen Individuen dient. 
Unter den Weibchen tritt nur dann eine Ablage ein, wenn die Eier einen 
gewissen Grad der Plasmareifung erreicht haben. Man kann den Grad der 
Plasmareifung nach PAasPpALEFF (1927) aus der Geschwindigkeit der Mem- 
branbildung beurteilen. Es besteht die Moglichkeit, dass der Stoff, der bei 
den Weibchen die Entleerung auslést oder erst mdglich macht, dem von FR. 
Litie (vgl. 1919) nachgewiesenen Eisekret entspricht. Bei sehr starker Ent- 
leerung der Geschleciitsprodukte tritt offenbar auch eine starke Kontraktion 
der Darmmuskulatur ein. Es erfolgt namlich eine starke Defakation. Es 
scheint somit, dass nicht eine spezifische Wirkung auf die Muskulatur der 
Geschlechtsdrtisen vorliegt. 

Das oben geschilderte Verhaltnis zu Beginn der Geschlechtsperiode er- 
klart sich einfach dadurch, dass die Geschlechtszellen zu dieser Zeit nicht 
abgelegt werden. Bei ihrem Altern in den Geschlechtsdrisen fallen sie all- 
mahlich der Phagozytose anheim. 


VIII. UBER DEN EINFLUSS DES SALZGEHALTES AUF DIE ENT- 
WICKLUNG DER EIER BEI DEM S- UND DEM Z-TYPUS NEBST 
BEMERKUNGEN UBER DAS VERHALTEN DER IMAGINES. 


Im Jahre 1917 haben wir zum ersten Male die eigentimliche Beobachtung 
gemacht, dass die Eier der S-Tiere sich oft gar nicht oder nur schlecht in 
dem am Fundort geschopften Seewasser entwickeln. Die Versuche wurden 
so ausgefuhrt, dass die Tiere in dem bei Smedjan geschopften Bodenwasser 
nach Hause gebracht wurden. Unmittelbar nach der Heimkehr wurde dann 
eine Anzahl Tiere geoffnet und die Befruchtung in diesem Seewasser ver- 
sucht. Diese Beobachtungen sind dann mehrere Jahre hindurch wiederholt 
worden. Es stellte sich nun bei zahlreichen Beobachtungen heraus, dass das 
Resultat der Entwicklung sich gegen Ende des Sommers bedeutend ver- 
besserte. Ende August oder Anfang September konnten wir auch in dem 
Bankwasser von Smedjan mit dem Salzgehalt von etwa 32 °/,. eine Ent- 
wicklung bis zum Pluteusstadium in grosser Prozentzahl erhalten. 

Es hat sich weiter herausgestellt, dass man, wenn die Entwicklung in 
dem Bankwasser oder in Seewasser von 34 °/,, nicht oder nur in geringem 
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Masse eintritt, durch Verdiinnung des Seewassers eine betrichtliche Ver- 
besserung des Entwicklungsresultates erzielen kann. Wird noch stirker ver- 
dunnt, so wird das Kesultat wieder verschlechtert. Als Beispiel fithren wir 
hier einen Versuch vom 2t. Juli 1923 an. Die Keime wurden am 23. Juli 
gezahlit. 
Plutei °/o 
20 


42 


In III hat sich ein grosser Teil der Eier tberhaupt nicht gefurcht. In 
anderen Versuchen wurden die Tiere selbst in das verdiinnte Seewasser 
gebracht und hier aufgeschnitten, wonach die Befruchtung in dem Seewasser 
vorgenommen wurde, in dem die Tiere langere oder kirzere Zeit gelebt 
hatten. Dieselbe allgemeine Gesetzmassigkeit ergab sich ebenso wie in den 
Versuchen, in denen die Eier direkt in die verschiedenen Konzentrationen 
gebracht wurden. Es scheint indessen, dass, wie wohl nicht anders zu er- 
warten war, die Entwicklung besser ausfiel, wenn die Tiere schon in der 
betreffenden Konzentration einige Zeit gelebt hatten. In manchen Fallen 
haben wir aber keinen deutlichen Unterschied entdecken konnen. 

Wenn die Eier am Ende des Sommers sich schon in dem Bankwasser 
gut entwickeln konnen, werden sie gegen Verdtinnung empfindlicher, so dass 
die schadliche Konzentration betrachtlich hoher liegt als in den oben an- 
gefuhrten Versuchen. Am 16. August 1927 wurden die Eier einiger Weibchen 
in Seewasser von 32 °/,, befruchtet und dann in folgende Konzentrationen 
uberfuhrt: 

I 32 %oo, IL 30 III 28 oo, IV 26 %/oo, V 24 °/oo. 


In I—III trat eine Furchung bei 70—80 % der Eier ein. In IV sank die 
Anzahl der gefurchten Eier auf etwa 56%, in V auf 27% (gezahlt je 500 
Keime). Nur in I und II trat uberhaupt Gastrulation ein. Als die Keime 
hier gegen die Oberflache gestiegen waren, wurden sie abpipettiert und in 
Schalen mit frischem Wasser tberfihrt. Bei der Zahlung dieser Keime hat 
sich folgendes Resultat herausgestellt : 


S "loo Blastule °/o Gastrule °/o  Prismastadium °/o Plutei °/o n 


oe 28 30 25 79 
23 47 24 6 82 


Das Resultat gestaltete sich prinzipiell ahnlich, wenn die Eier unbe- 
fruchtet in die verschiedenen Konzentrationen wuberfihrt wurden und in 
diesen die kiinstliche Befruchtung vorgenommen wurde. Dasselbe gilt von 
Versuchen, in denen die Tiere in die betreffenden Konzentrationen uberfuhrt 
wurden. 
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Es wurde in der Station Kristineberg ein Zirkulationssystem eingerichtet, 
dank dem die S-Tiere langere Zeit in Aquarien gehalten werden konnten, 
deren Salzgehalt demjenigen des Fundortes entsprach, d. h. sich etwa um 
32 °/oo hielt. Aus einigen Beobachtungen wahrend des Sommers 1923 scheint 
hervorzugehen, dass ein Aufenthalt der Tiere in diesen Aquarien das Ent- 
wicklungsresultat in dem Seewasser von 32 °/,) verbessert. In einem solchen 
Versuche gestaltete sich die Entwicklung folgendermassen: 


Plutei °/o n 
32,8 re) 769 
: 64 729 


Die Tiere waren Anfang Juli in das Aquarium gebracht worden, und 
der Befruchtungsversuch wurde fast einen Monat spater, Ende Juli, vor- 
genommen. Es geht aus der Tabelle hervor, dass die Eier sich so verhalten, 
wie wir es sonst erst am Ende des Sommers gefunden haben. Wir sind 
geneigt, dies mit der verhaltnismassig hohen Temperatur des Seewassers 
in dem Zirkulationssystem (19—20°) in Zusammenhang zu setzen. Indessen 
sind leider unsere Versuche nicht umfassend genug, um bestimmte Schluss- 
folgerungen moglich zu machen. Jedenfalls deuten sie darauf hin, dass 
grossere Warmezufuhr die Verainderung der ier beschleunigt, die sie zur 
Entwicklung in dem Bankwasser befahigt. 

Bekanntlich tritt bei der Befruchtung des Seeigeleies eine leichte, kurz 
dauernde Kontraktion ein. In den Konzentrationen des Seewassers, die einen 
geringen Entwicklungsprozentsatz ergaben, trat eine deutlich starkere und 
dauerhaftere Kontraktion ein. Dies gilt sowohl fur ein Medium, das eine 
zu hohe, als auch fur ein solches, das eine zu niedrige Konzentration hat. 
Die normalerweise in einigen Sekunden ablaufende Kontraktion kann hier 
20—30’ fortdauern und zu einer stark unregelmassig gefalteten Form des 
Eies fuhren. 

Bei Verdunnung des Seewassers lindet man oft trotz anscheinend guter 
Entwicklung bis zum Pluteusstadium bei naherer Betrachtung gewisse Ab- 
normitaten, die von entwicklungsmechanischem Interesse sind (vgl. hieruber 
J. RunnstrOM, 1925). Die weitere Analyse hat ergeben, dass die betreffenden 
Abnormitaten auf eine partielle Spaltung des Keimes zuriickzufuhren sind. 
Die Spaltung kommt vor allem dadurch zustande, dass bei der ersten Teilung 
die hyaline Schicht, die normai die beiden Blastomeren verbindet, mehr oder 
weniger vollstandig einschneidet. Bei der weiteren Teilung bleibt somit ein 
Spalt bestehen, der oft an der vegetativen Seite tiefer als an der animalen 
ist. Der Spalt veranlasst oft Unregelmassigkeiten bei der Gastrulation. Auf 
diese Weise kénnen die Symmetrieverhaltnisse des Urdarmes und des Coloms 


' Vel. Literatur bei J. RUNNsTROM (1928). 
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gestort werden (vgl. hieriiber J. RuNNsTROM, a. a. O.). Bisweilen ist der Keim 
auch am animalen Pol mehr oder weniger vollstandig gespaltet. Der Ur- 
darm ist dagegen meistens einheitlich, wenn auch Ofters eine Tendenz zur 
Spaltung des Osophagus beobachtet wird. 

Die S-Tiere wurden in Seewasser von 24 °/,, ttberfiihrt. Die Uber- 
fuhrung aus dem Seewasser von 32 °/,, wurde uber mehrere Zwischenstufen 
vorgenommen. Die Tiere leben ausgezeichnet in dem Seewasser von 24 °/oo. 
Eine normale Entwicklung der Eier konnten wir indessen in diesem Salz- 
gehalt nicht erzielen. Eine massige Erhoéhung des Salzgehaltes kann aber 
das Resultat verbessern. Am 13. August 1925 wurden dem Seewasser von 
24 °/o, angepasste S-Tiere aufgeschnitten. Eine Portion der Eier einiger 
Weibchen wurde in Seewasser von 24 °/,,, eine andere Portion in solches von 
28 °/,, uberfuhrt. Von der ersten wird nur eine sehr geringe Anzahl Larven 
ausgebildet. Bei der Grosse des Zerfalls war eine zahlenmassige Feststellung 
nicht moglich. In dem hoheren Salzgehalt entwickelten sich 100 % der Eier 
zu Plutei, die allerdings nicht vollig normal waren. 

Bei der Erklarung der hier geschilderten Tatsachen muss man von der 
Erscheinung der Plasmareifung ausgehen. Das Problem der Plasmareifung 
ist in letzter Zeit besonders von KOHLER (1916), J. RUNNsTROM (1924, 1928) 
und vor allem von PASPALEFF (1927) behandelt worden. Das Wesen der 
Plasmareifung liegt darin, dass nach den Reifungsteilungen der kolloidale 
Zustand und damit auch der Stoffwechsel der Eizellen allmahlich verandert 
wird. Es gehort zur Erzielung eines normalen Entwicklungsresultates ein 
optimaler Grad der Plasmareifung. Ein Versagen der Befruchtung oder der 
Entwicklung bis zum ausgebildeten Pluteusstadium kann mit einer Plasma- 
unterreife oder einer Plasmatiberreife zusammenhangen. Bei den Eiern der 
S-Tiere liegt ein sehr deutlicher Fall der Plasmaunterreife vor. Wahrend 
eines grossen Teiles des Sommers sind die Eier unterreif. Durch Verdtinnung 
des Seewassers und wahrscheinlich durch Erhohung der Temperatur kann 
man die Plasmareifung stark beschleunigen. Die am Ende des Sommers ein- 
tretende Plasmareifung hangt wahrscheinlich damit zusammen, dass zu dieser 
Zeit das Produkt Zeit * Temperatur (WW) die gentigende Grosse erreicht 
hat. Die Wirkung der Verdiinnung deutet an, dass das Wesen der Plasma- 
unterreife wenigstens in dem geschilderten Falle in einer mangelnden Quel- 
lung der Plasmakolloide liegt. Die Temperaturerhohung dtrfte in derselben 
Richtung wie die Verdiinnung des Seewassers wirken. Man konnte vermuten, 
dass das Versagen der Befruchtung nicht in einer Eigenschaft des Eiplasmas, 
sondern in einem nicht geniigend gequollenen Zustande der Gallerthille liege. 
Dagegen spricht indessen, dass wir oft beobachten konnten, dass die Spermien 
hineindringen, ohne dass es zu einer normalen Entwicklung kommt. Dr. SVEN 
RuUNNsTROM hat uns mitgeteilt, dass er oft bei den Eiern von Echinocardium 
Erscheinungen beobachtet hat, die mit den hier geschilderten tbereinstimmen. 
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Die Eier konnen beztiglich des Kernmechanismus reif sein, aber offenbar in- 
folge einer Unterreife gelingt die Befruchtung nicht. 

Die angefuhrten Verhaltnisse sprechen unseres Erachtens dafur, dass 
die S-Tiere unter nicht optimalen Verhaltnissen leben. Auf diese Frage 
werden wir zuruckkommen. 

Bei den Eiern mancher Tiere des S-Typus sind fast durchweg zwei oder 
seltener drei bis vier Kerne beobachtet. Es handelt sich hier nicht um durch 
Verschmelzung entstandene Riesencier. Die zweikernigen Eier sind namlich 
nicht grosser als die einkernigen desselben Weibchens. Es liegt also nahe, 
an irgendwelche Anomalien bei den Reifungsteilungen zu denken. Diese Ver- 
mutung hat sich auch bestatigt. Es wurden Falle beobachtet, in denen ein 
ubernormal grosses Richtungskorperchen gebildet worden ist. In einigen 
Fallen hatte die zweite Reifungsteilung einen aqualen Verlauf. Man findet 
so zwei Eizellen, die nebeneinander liegen. Jede derselben hat aber nur etwa 
das halbe Volumen im Vergleich zu den anderen Eiern desselben Weibchens. 
Die Zweikernigkeit entsteht wahrscheinlich infolge des Ausbleibens der 
Plasmafurchung, wenn die Spindel der zweiten Reifungsteilung im Inneren 
des Eies bleibt. Die Anomalie muss die zweite Reifungsteilung betreffen. Die 
Kerne sind namlich von der Grosse, die man normal bei reifen Eiern findet. 
In der Ovozyte zweiter Ordnung ist der Kern erheblich grosser als in dem 
reifen Ei. In den Ovarien von Weibchen mit zweikernigen Eiern findet man 
nicht selten Ovozyten zweiter Ordnung, die offenbar in diesem Stadium 
verharren. 


Bei den drei- bis vierkernigen Fiern ist die anormale Teilungsweise 
wahrscheinlich schon bei der ersten Reifungsteilung eingetreten. 

Die Befruchtung und weitere Entwicklung der zweikernigen Eier ist 
nicht naher studiert worden. Manchmal hat die Befruchtung hier versagt. 


In einigen Fallen wurde aber die Kopulation des mannlichen Vorkernes mit 
einem der Eikerne beobachtet. 

Auch die zuletzt angeftthrten Verhaltnisse sowie das haufige Auftreten 
von Rieseneiern (vgl. oben, S. 406) sind Umstande, die darauf hinweisen, 
dass die S-Tiere an ihrem Standorte sich nicht unter optimalen Bedingungen 
befinden. 

Fig. 20 zeigt die aufgeschnittenen apikalen Halften einiger Z- und 
S-Tiere von Ende August. Die Geschlechtsdriisen der ersteren sind sehr klein. 
Eine Entleerung des grossten Teiles der reifen Geschlechtszellen ist ein- 
getreten. Es herrscht Phagozytose in den Geschlechtsdrisen. 

Bei dem S-Typus sind die Geschlechtsdriisen (vgl. Fig. 20) sehr gross 
im Verhaltnis zum Tiere. Die Geschlechtsdrisen der Z-Tiere erreichen nie 
die relative Grosse der S-Tiere. Dies ruhrt sicher davon her, dass die ersteren 
mehrmals im Sommer laichen. Dies durfte dagegen bei den S-Tieren nicht 
der Fall sein. 


: VU L 
10 
= 
“us 


451 
VARIATION UND GKOLOGIE VON PSAMMECHINUS MILIARIS 


Anfang September 1925 haben wir auch S-Tiere angetroffen, bei denen 
die Geschlechtsdriisen kleiner waren. Hier hat offenbar eine Entleerung statt- 
gefunden. Dies steht vielleicht damit in Zusammenhang, dass der Sommer 
1925 ungewohnlich warm war. Bei vielen S-Tieren fanden wir indessen eine 
Phagozytose in den Geschlechtsdriisen, die nach der Grosse zu urteilen nicht 
entleert worden waren. Wenn der Entleerungsreiz nicht einsetzt, werden die 


Fig. 20. Geschlechtsdriisen der Z-Tiere (obere Reihe) und der S-Tiere (untere Reihe). 
Ende August. 

Geschlechtszellen in den Drusen zuruckgehalten. Sie altern und fallen dabei 

der Phagozytose anheim. Das Auftreten von Zerfallprodukten wirkt wohl 

als ein Reiz fiir den Eintritt der Phagozytose. 

Eine spontane Ablage der Geschlechtsprodukte der S-Tiere tritt nicht 
oder ausserst selten im Aquarium des Zirkulationssystems mit Seewasser von 
etwa 32 °/,, ein. Eine sparliche Ablage von Spermien wurde einmal bei einigen 
Tieren beobachtet. Auch wenn die Temperatur bis auf 24° steigt, wurde keine 
Entleerung der Geschlechtszellen in dem Aquariumwasser von 32 °/,, be- 
obachtet. Eine epidemische Ablage tritt dagegen ein, wenn die S-Tiere in 
salzarmeres Seewasser itberfiihrt werden. Diese Beobachtungen sprechen 
auch daft, dass die Lebensverhaltnisse in dem Seewasser von hoherem Salz- 
gehalt fur die S-Tiere nicht optimal sind. 

Es ist offenbar, dass betreffs des Salzgehaltes ahnliche Verhaltnisse wie 
betreffs der Temperatur vorliegen: die erwachsenen Tiere sind weniger 
empfindlich als die Geschlechtszellen (vgl. hiertuber SVEN RUNNSTROM, 1927, 
wo ausfithrliche Literaturangaben zu finden sind). Es muss aber hervor- 
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gehoben werden, dass die Eier sicher empfindlicher als die Spermien sind. 
Die Beweglichkeit der letztgenannten wird weit weniger beeinflusst als die 
Befruchtungsfahigkeit der Eier. Bei in Seewasser von 24 °/,, tiberfihrten 
Tieren konnen die Spermien sehr beweglich sein. Sie kénnen Eier von 


Z-Tieren befruchten, und es erifolgt eine normale Entwicklung in Seewasser 
von 24 °/,. Wenn die S-Tiere im Zirkulationssystem bei einem Salzgehalt 
von 32 °/,, langere Zeit gehalten werden, nimmt die Beweglichkeit der Sper- 
mien oft ab. Zu den Befruchtungsversuchen werden deshalb méglichst Sper- 
mien von frischen Tieren benutzt. Es wurde beobachtet, dass eine Senkung 
des Salzgehaltes die Spermien stimulieren kann. Eine Anzahl Tiere wurde 
z. B. aus Seewasser von 32 °/,, allmahlich in solches von 24 °/,, uberfuhrt. 
Bei samtlichen in Seewasser von 32 °/,, aufgeschnittenen Mannchen sind 
die Spermien sehr wenig beweglich, in dem niederen Salzgehalt sind sie 
dagegen stark beweglich. Analoge Reobachtungen wurden bei dem Z-Typus 


gemacht. E's wurden Tiere in Seewasser von 32 °/,, gebracht und dann wieder 


in Seewasser mit einem niedereren Salzgehalt, etwa 24 °/,), zurtiickgefuhrt. 
Man findet nun eine sehr starke Beweglichkeit der Spermien. Die Kontroll- 
tiere, die die ganze Zeit in dem Seewasser mit niedererem Salzgehalt waren, 
haben dagegen wenig bewegliche Spermien. 

Hier schliesst sich eine Rethe von Versuchen an, die darauf hinauslaufen, 
den Z-Typus einem hodheren Salzgehalt anzupassen. Es seien einige dieser 
Versuche naher geschildert. Am 27. Juli 1923 wurden Seeigel aus Stang- 
holmssund, Salzgehalt 26—27 °/,,, in ein Aquarium gebracht, in dem der 
Salzgehalt wahrend des Tages bis auf 30 °/,, erhoht wurde. Am folgenden 
Tage wurde eine Anzahl Tiere aufgeschnitten und die Eier mehrerer Weibchen 
gemischt. Die Fier wurden in Seewasser von 2. 32,3 °/o9, 2. 30 °/o9 und 
3. 27 °/,, gebracht. In 1. keine Membranbildung, unregelmassige Furchung, 
in 2. teilweise Membranbildung, Furchung, die aber manchmal etwas unregel- 
miassig ist, in 3. Membranbildung und Furchung normal. Nach drei Tagen 
wurde die Kultur wieder beobachtet. In 1. haben sich nur 8—10 % der Eier zu 
pathologischen Larven ausgebildet; die tbrigen Eier haben sich nicht ent- 
wickelt. In den beiden anderen Kulturen ist das Resultat folgendes: 


Pathologische Gastrule Plut. 1 Plut. 2 n 
Larven °/o %lo 

28,2 873 

0,7 92,3 517 


Plut. 1 bedeutet Larven mit nur angedeuteten Fortsatzen, Plut. 2 solche 
mit vier ausgewachsenen Fortsatzen. Das Resultat fiel am besten bei dem 
Salzgehalt von 27 °/,, aus. 

Am 29. Juni stieg der Salzgehalt in den Aquarien bis auf 30,9 °/o). See- 
igel von Stangholmssund wurden nun in die Aquarien gebracht. Am Fundort 
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war der Salzgehalt wenig niedriger als in den Aquarien. Nachdem die Tiere 
sich sechs Stunden in den Aquarien aufgehalten hatten, wurde, wie im vorigen 
Versuche, eine Anzahl von ihnen aufgeschnitten und Besamung in Seewasser 
von folgenden Salzgehalten vorgenommen: 1. 32 2. 30,9 °/oo 20.4 °/oos 


4. 28,5 °/o9. Nach drei Tagen wurde folgendes Resultat erhalten: In 1. haben 
sich die Eier nicht entwickelt, < 1% pathologische Blastule. 


Pathologische Gastrulz Plut. 1 n 

Larven °lo 
575 34 8,5 715 
46 21 33 641 


5 


04 


Man findet eine auffallende Verbesserung der Resultate bei Verdiin- 
nung des Seewassers. In noch starker verdiinntem Seewasser wiirde wieder 
eine Verschlechterung des Resultates eintreten. 

Die Seeigel, die am 20. Juni in Seewasser von 30,9 °/,, uberfiihrt worden 
waren, wurden am selben Tage durch mehrere Zwischenstufen in zirkulieren- 
des Seewasser von 32,1 °/,, gebracht. Nach einigen Stunden wurden Ver- 
suche ahnlicher Art wie die fruher geschilderten in Seewasser von I. 32,3 °/ 9, 
2. 30,9 3- 27,8 und 4. 24,7 °/ angestellt. In 1. sind die Samenzellen 
sehr beweglich. Dagegen tritt keine Membranbildung ein; dies spricht dafur, 
dass die Eier, aber nicht die Samenzellen beschadigt werden. In 2. und 3. 
tritt dagegen eine schone Membranbildung ein. Dasselbe gilt fur 4.; hier findet 
aber zugleich eine starke Kontraktion der Kier nach der Besamung statt. 
Nach drei Tagen gestaltet sich das Resultat in den verschiedenen Kulturen 
folgendermassen : 


Ungefurchte FPathologische  Gastrule Plutei n 
Clo %lo 
55 45 — 761 
23 76 I 587 
4 10 86 506 
76 I 587 


Das Optimum der Entwicklung liegt bei 27,3 °/5.. Die Herabsetzung des 
Salzgehaltes bis auf 24,7 °/,, bewirkt offenbar eine starke Beschadigung. Es 
ist nicht ohne Interesse, die ungefurchten Eier von 4. und 1. zu vergleichen. 
Im ersten Falle hat eine starke Bildung von Lipoidblaschen stattgefunden, 
wahrend in dem hoheren Salzgehalt die Eier nicht zytolisiert sind. 

Die in Seewasser von 28,3 °/,, abgelegten Eier wurden in Seewasser von 
I. 32,3 °/on, 2. 30 3- 28,3 4- 25,5 °/oo und 5. 24 tiberfuhrt und 
hier besamt. Das Resultat gestaltete sich nach drei Tagen folgendermassen : 
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Pathologische  Gastrulze Plut. 1 Plut. 2 
Larven °/o 
60 


07 
89 
67 


Eine Senkung des Salzgehaltes um 4,3 °/,) schadigt die Eier viel weniger 
als eine Erhéhung desselben um 4 °/,,, Wenn man wie oben von dem Salz- 
gehalt von 28,3 °/,, ausgeht. Es wurde auch durch Messungen konstatiert, 
dass die Grésse der Plutei in Seewasser von 32,3 bis 25,5 °/o) zunimmt. In 
Seewasser von 24 °/,, sind sie wieder kleiner als in solchem von 25,5 °/oo. 

Gleichzeitig mit diesem Versuche wurden Fier von Weibchen befruchtet, 
die in dem Seewasser des Zirkulationssystems, Salzgehalt 32 °/,., geblieben 
waren. Hier trat nur bei einem kleineren Teil der Eier eine Furchung ein, 
und die spater entstehenden Eier waren vollig abnorm (Stereoblastulz). 


An anderer Stelle sind schon die Veranderungen der Plasmakolloide des 


Eies des Z-Typus in dem salzreicherem Seewasser ziemlich eingehend ge- 


schildert worden (J. RUNNsTROM, 1924, 1928). Es handelt sich um eine Struk- 
turvergroberung, eine Herabsetzung der Dispersitat, die sich besonders durch 
Auftreten zahlreicher lipoider Tropfchen kundgibt. Diese Veranderungen 
sind indessen reversibel, wie wir schon a. a. O. gezeigt haben. 

Es scheint aus unseren Versuchen hervorzugehen, dass der Z-Typus bei 
Kristineberg sich einem Salzgehalt von 32 °/,, nicht vollkommen anpassen 
kann. Die Tiere leben zwar, aber es treten anormale Verhaltnisse bezuglich 
des Zustandes der Kolloide der Eizellen und wahrscheinlich auch anderer 
Zellen ein, wie u. a. aus der stark herabgesetzten Beweglichkeit der Tiere in 
dem Wasser mit hoéherem Salzgehalt geschlossen werden kann. 

Es wurden auch Versuche uber Anpassung an einen niedrigen Salz- 
gehalt ausgefthrt. In einem Versuche wurden die Seeigel in Seewasser mit 
einem Salzgehalt von 18 °/,, gehalten. In diesem Seewasser trat aber keine 
normale Entwicklung der Fier ein. In Seewasser von 19,2 °/,, hatten sich 
nach drei Tagen 50 % der Eier zu Plutei entwickelt; etwa 40 % waren mehr 
oder weniger pathoiogische ,,Gastrule*. In Seewasser von 24 °/,, ist das 
Resultat betrachtlich verbessert; fast go% entwickeln sich zu Plutei, und 
diese waren zum Teil grosser als bei dem niedrigeren Salzgehalt. In Seewasser 
von 27 °/,, war das Resultat wieder schlechter. Hier kam es nicht zur Ent- 
wicklung von Plutei. Wir finden folglich bei dem niedrigeren Salzgehalt sehr 
ahnliche Verhaltnisse wie bei dem héheren. Die Tiere konnen bei einem Salz- 
gehalt leben, bei dem die Eier sich nicht entwickeln. Andererseits ist die Ver- 
anderung des Eiplasmas, die zur Versagung der Befruchtungsreaktion fuhrt, 
auch hier wenigstens innerhalb gewisser Grenzen reversibel. Das Optimum 
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fur die Entwicklung des Z-Typus des P. mil. scheint zwischen 20 und 
30 °/oo zu liegen. Die Differenz zwischen dem Salzgehalt des Seewassers, in 
dem die Tiere leben, und demjenigen des Seewassers, in dem die Besamung 
vorgenommen wird, darf aber nicht 6—7 °/,, tbersteigen. 

Es ist von Interesse, die angeftthrten Anpassungsversuche mit dem Salz- 
gehalt in verschiedenen Teilen des Verbreitungsgebietes des P. mil. zu ver- 
gleichen. Die Art kann bei sehr verschiedenen Salzgehalten leben und ist folg- 
lich im ganzen als eine euryhaline zu bezeichnen. Es fragt sich, ob die Art 
in eine Reihe physiologischer, verschiedenem Salzgehalt angepasster Unter- 
arten aufzuteilen ist, oder ob die hier gesciilderten Tatsachen nur eine be- 
dingte Giltigkeit fir die Verhaltnisse in der Natur haben. Wir werden auf 
diese Frage zuriickkommen. 

Es geht schon aus den oben gemachten Angaben hervor, dass auch die 


erwachsenen Tiere des Z-Typus_ sich nicht oder nur mit Schwierigkeit einem 


hoheren Salzgehalt anpassen k6nnen. Auch Borin machte Versuche in dieser 
Richtung besonders mit Rucksicht auf die geotaktische Reaktion. Er ging 
bei einem solchen Versuche von einem Salzgehalt von 22,7 °/,, aus. Dies war 
der zu diesem Zeitpunkte in den Aquarien der Station herrschende Salzgehalt. 
Nach sechs Tagen hatte er den Salzgehalt bis auf 28 °/,, erhoht. Die Tiere 
fingen an trage zu werden und stiegen nur mit Schwierigkeit in den Ver- 
suchsgefassen aufwarts. Schliesslich wurden sie in Seewasser von 30 °/,, 
ubertuhrt. Hier waren die Bewegungen noch trager. Die ganze Zeit wurden 
Kontrolltiere, die zu gleicher Zeit mit den Versuchstieren aus der Natur 
geholt worden waren, beobachtet. Diese Kontrolltiere blieben in dem Wasser 
mit niedrigerem Salzgehalt und zeigten immertort eine kraftige geotaktische 
Reaktion. Wurden sie auf den Boden des Gefasses gebracht, so krochen sie 
nach kurzer Zeit an den Wanden des Gefasses hinauf. Fs kann folglich bei 
dem Versuche Borins kaum die Frage von der Einwirkung anderer Faktoren 
als der des Salzgehaltes sein. Wie schon oben geschildert, sind in der Tat 
die S-Tiere viel unbeweglicher als die Z-Tiere. Es ist moglich, dass dieses 
Verhalten mit einer unvollkommenen Anpassung der S-Tiere an die Ver- 
haltnisse des Standortes aufzufassen ist. BoL1N machte auch die Beobachtung, 
dass die Beweglichkeit der Tiere, und damit auch die Beantwortung des geo- 
taktischen Reizes, bei einer Temperatur von tuber 26° stark herabgesetzt wird. 
Die Beobachtungen wurden an Z-Tieren ausgefuhrt. 

Auch mit sinkender Temperatur wird das Emporklettern der Tiere 
erschwert. 

30LIN hat gezeigt, dass nicht nur Sonnenlicht und diffuses Tageslicht, 
sondern auch Warmestrahlung die geotaktische Reaktion aufheben konnen. 
Um zu untersuchen, ob auch Kalte die geotaktische Reaktion aufheben kann, 
wurden einige Versuche im Juli 1928 ausgefthrt. Das Material stammte aus 
Sunningen. Mehrere Seeigel wurden in einen grossen Glasbehalter mit 
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frischem Seewasser von 15,s° gebracht; hier begannen sie sofort an den 
Wanden des Behalters emporzuklettern. Das Gefass wurde etwa in Hohe 
der Wasseroberflaiche mit einer in einem Tuch eingeschlossenen Kalte- 
mischung von Kochisalz und Eis umgeben. Dadurch entstand ein Strom kal- 
teren Wassers (14,2°) die Wande entlang, den die Tiere auf ihrem Wege 
autwarts begegnen mussten. Dazu mussten sie aui einer immer kalter werden- 
den Unterlage kriechen, da der an die Kaltemischung angrenzende Teil der 
Gefasswand eine ganz niedrige Temperatur haben musste. Dessenungeachtet 
krochen die Tiere bis zur Wasseroberflache hinauf. Der Versuch wurde mehr- 
mals wiederholt, jedesmal mit neuen Tieren und frischem Wasser und jedes- 
mal mit demselben Resultat. Darauf wurde die Kaltemischung von der einen 
Halite des Gefasses entfernt, und der Versuch wurde auf diese Weise mehr- 
mals wiederholt. Die Tiere kriechen indessen ebenso schnell auf der ab- 
gekuhliten wie auch auf der nicht abgekthlten Wand empor. Aus diesen orien- 
tierenden Versuchen scheint hervorzugehen, dass die Tiere infolge ihrer geo- 
taktischen Reaktion gegen eine niedrigere Temperatur wandern konnen. 

Ein anderer Versuch wurde mit Material von Sunningen vorgenommen. 
Wenn die Tiere einige Zentimeter unter der Wasseroberflache an der Wand 
eines Gefasses sassen, wurde ein kleines Stiick Eis, etwa 2 cm*, auf die 
Wasseroberflache uber ein Tier gelegt. Dieses kroch bald einige Zentimeter 
abwarts, dann seitlich und wieder gegen die Oberflache hinauf. Von dem 
Eisstuck, das durch das umgebende warme (etwa +- 16°) Wasser geschmol- 
zen war, sank verdunntes Wasser uber das ‘Tier, das das geringer salzige 
Wasser zu vermeiden suchte. Die negative geotaktische Reaktion wird also 
durch eine oberflachliche, starke Verditinnung des Wassers aufgehoben.* 

Ende Marz und Ende August i928 wurden einige Bestimmungen der 
oberen Todestemperatur bei P. mil. ausgefthrt. Leider ist die Anzahl der 
Bestimmungen zu klein, um ein ganz genaues Resultat zu ergeben, und wir 
haben keine Gelegenheit gehabt, sie za wiederholen. 

Die Erwarmung der Tiere wurde in dreifachen, mit Wasser gefullten 
Gefassen vorgenommen, um eine moglichst gleichmassige Erhohung der 
Temperatur zu erhalten. Das innerste Gefass, in dem die Tiere sich auf- 
hielten, wurde walhrend des ganzen Versuches durchluftet. Die Tiere stamm- 
ten von Stromsund. Sie wurden im Marz aus einer Tiefe von 8, 11 und 12 m 
gefischt. Die Wasseriemperatur war 2, 2,1 bzw. 2,2°. Die Seeigel krochen trotz 
der niedrigen Temperatur unmittelbar an der Wand des Gefasses empor. Im 
August wurde P. mil. aus 7 m Tiefe gedretscht. Die Temperatur war 15,9°. 
Wir stellen in folgender Tabelle die erhaltenen Daten zusammen. 


R Fehler des Anzz 
Monat Todestemperatur Anzahl der 
Mittelwertes sestimmungen 
Marz 233 = Ons II 
August + 17 


1 Dies ist auch der Fall, wenn eine Temperaturwirkung ausgeschlossen ist. 
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Die Differenz ist 2,3 + 0,53: 2,3 ist grésser als 3+ 0,53. Es scheint somit, 
dass die Todestemperatur im Sommer etwas steigt. Nach dem angefuhrten 
Versuch zu urteilen, haben wir hier prinzipiell dieselben Verhaltnisse, wie sie 
Horstapivus (1923) bei den Kiern des Paracentrotus lividus fand. 

Auch auf andere Weise konnten wir die Anpassung nachweisen. Im 
August zogen die Tiere schon bei -+ 5° die Ambulakralfiisse ein und wurden 
unbeweglich. Bei —- 2° wurden die kleineren Exemplare ganz starr, so dass 
die Stacheln zerbrachen, wenn man sie zu bewegen versuchte. Im Marz da- 
gegen bewegten sich die Tiere bei —1,2° nach mehreren Stunden Aufent- 
haltes in einer Temperatur von etwa —1°. Sie bewegten sogar die Stacheln 
der freien Halfte, wenn die andere im Eis eingefroren war, und ertrugen 
stundenlang wiederholtes Einfrieren. Nach dieser Behandlung waren aller- 
dings einige Individuen tot. 

Die niedrigste bei Stromsund gemessene Temperatur ist —0,° (22. 
Januar 1926). So niedrige und noch niedrigere Temperaturen kommen sicher 
in den Monaten Januar, Februar und Marz vor. Wahrend dieser Zeit passen 
sich die Tiere nach obigern der niedrigeren Temperatur an, es tritt aber 
wahrscheinlich auch eine Auslese ein. Diese Auslese kann wohl zum Teil die 
grosse Widerstandsfahigkeit der Marz-Tiere erklaren. 


IX. FARBEN- UND FORMVARIATION. 


Es ist schon bei der Charakterisierung des S- und des Z-Typus die 
grosse Variabilitat der Farbe des P. mil. erwahnt worden. Die Farbe ist in 
der Tat sehr wichtig fur die Unterscheidung der beiden Typen. Aber schon 
der Schilderung des Materials von verschiedenen Tundorten kann man ent- 
nehmen, dass auch innerhalb der betreffenden Typen Farbenvariationen vor- 
handen sind. Es kvdnnen somit bezugiich der Farbe intermediare Formen 
entstehen. 

Wenn man eine solche Variation beurteilen will, stosst man auf grosse 
Schwierigkeiten. Erstens ist es schwer, zwei Individuen hinsichtlich der Farbe 
zu vergleichen, da die Gesamtfarbe eines Tieres sich aus mehreren Farben 
zusammensetzt und die Farbenkomponenten nicht in einem konstanten Ver- 
haltnis vorkommen. Es geht daraus hervor, dass eine Farbenskala sich auf 
eine der Komponenten oder auf die Helligkeitsvariation der Gesamtfarbe 
beziehen muss. Zweitens muss man das Material in frischem Zustande oder 
kurz nach der Konservierung vergleichen, da sich die Farben bei der Kon- 
servierung immer mehr oder weniger verandern oder sogar ganz verschwin- 
den. Wir begntigen uns deshalb im allgemeinen damit, die Helligkeit der 
Gesamtfarbe zu vergleichen. 

Um die Variation der griinen Farbe zu untersuchen, wurde im Jahre 
1927 an verschiedenen Fundorten in der Nahe von Kristineberg gedretscht. 
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Auf S. 415 findet man ein Verzeichnis der Fundorte und Angaben uber 
Tiefe und Bodenbeschaffenheit. Die griine Farbe ist besonders interessant, 
da ein Parallelismus zwischen threr Intensitat und der Helligkeit der Gesamt- 
farbe besteht. Je grésser die Intensitat der griinen Farbe ist, desto dunkler 
ist die Gesamtfarbe, und vice versa. Die Farbenskala, nach welcher die Indi- 
viduen in Farbenklassen eingeteilt wurden, bezieht sich auf die Intensitat der 
griinen Farbe, die am reinsten an der Basis der Stacheln hervortritt. Die 
violette Farbe der Stachelspitzen und die rotbraun-violette Farbe der Schale 
variieren sehr innerialb der Klassen. Dadurch entsteht eine grosse Anzahl 
Typen innerhalb jeder Klasse. Die Farbenklassen werden folgendermassen 
charakterisiert : 

I. Stacheln hellgrau, bisweilen mit einer Schattierung in Gelb. Die Spitzen 
der Primarstacheln — bei vereinzelten Individuen auch die der Sekun- 
darstacheln — violett. Diese Farbe kann sich bisweilen bis zur Basis 
der Stacheln erstrecken. Die Schale hell rotbraunlich mit weissgrauen 
Ambulakralfeldern. 

Stacheln gelbgriin mit Spitzen wie bei der vorhergehenden Klasse. Schale 
wie bei dieser. 

. Stacheln hellgriin mit violetten Spitzen der Primarstacheln. Schale grau- 
braun. 

Stacheln intensiv griin mit violetten Spitzen. Schale olivengrin. 

Stacheln dunkelgrin mit dem violetten Teil der Spitze kurz. Schale 

olivengrun, sehr dunkel. 

Folgende Tabelle zeigt die Verteilung der Individuen der verschiedenen 
Fundorte auf Farbenklassen. 

Farbenklasse 

Fundort Tiefe m II II F 
Stangholmssund 3 I 205 4,92 
Ostlich von Spattan .. : — 133 205 2,60 
Zwisch. Stangeskar u. Tistholmen 24—30 35 13 48 2,05 
Loken 35—36 4 42 213. 2,01 
Smedjan . 50—56—58 187 204 Iyos 


Die Zahlen der Kolumne N geben die Anzahl der Individuen von den 
verschiedenen Fundorten an. F ist ein numerischer Wert der Farbenintensitat 
eines jeden Materials, nach folgender Formel berechnet: 


N 


in welcher f ,—/, die Nummern der Farbenklassen, n,, 


F 


yp usw. die Anzahl 
der Individuen des betreffenden Materials in der ersten bzw. zweiten Farben- 
klasse usw. bedeutet. 

Aus der Tabelle geht hervor, dass die grune Farbe mit zunehmender 
Tiefe abnimmt. Diese Abnahme lasst sich mit der Annahme erklaren, dass 
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das Licht die Pigmentierung hervorruft. In dieser Richtung sprechen auch 
die unten angefiihrten Tatsachen. Die Unterseite eines Tieres ist viel heller 
als die Oberseite, und ein antikliner Schliff eines Tuberkels von der Unter- 
seite zeigt oft, dass die inneren Schichten pigmentiert und die ausseren un- 
pigmentiert sind. Die inneren Schichten wurden gebildet, als die Platte sich 
an der Oberseite des Tieres befand und hier starkerer Belichtung ausgesetzt 
war. Die ausseren Schichten sind gebildet, nachdem die Platte bei der oral- 
warts gerichteten Verschiebung wahrend des Wachstums des Tieres die 
Aussenkante der Schale passiert hatte und so gegen Belichtung besser ge- 
schutzt wurde. Legt man einen antiklinen vertikalen Querschliff durch eine 
Tuberkel an der Aussenkante eines Tieres, so bekommt man oft in den 
ausseren Schichten eine starkere Pigmentierung auf der nach oben ge- 
wandten Seite als auf der entgegengesetzten. Natiirlich liegt eine gewisse 
Variabilitat in der Pigmentierungsfahigkeit bei gleicher Lichtzufuhr von 
Individuum zu Individuum innerhalb eines Materials vor, und es ist unmég- 
lich, die Grosse dieser Variabilitat zu schatzen. Doch scheint diese Variabili- 
tat in der Pigmentierungsfahigkeit der einzelnen Individuen nicht allein die 
grosse Verschiedenheit der Pigmentierung innerhalb des Materials von ,,6stlich 
von Spattan“ erklaren zu konnen. Hierfur ist eine nahere Kenntnis des Fund- 
ortes notwendig. ,,Ostlich von Spattan‘ ist der Ostliche, abgegrenzte, seich- 
tere Teil des Grundes ,,Spattasbaden‘‘ der Seekarte. Ostlich und_ siidlich 
hiervon sind die Abhange besonders steil. Sie enden Ostlich mit Tiefen von 
62 und 42 m, sudlich mit Tiefen von 46, 34 und 32 m. Die Neigung dieser 
Abhange ist gross genug, um eine kraftige geotaktische Reaktion auszuldsen, 
und es ist wahrscheinlich, dass Tiere, die am unteren Ende der Abhange 
leben, in kurzer Zeit aufwarts nach dem oberen Ende kriechen, wenn sie 
zufallig einmal an den Sockel der Erhebung geraten. Es-ist somit nicht un- 
wahrscheinlich, dass die 51 hellen Individuen der ersten Farbenklasse aus 
grosseren Tiefen stammen und kurz vorher die Hohe des Fundortes erreicht 
haben. F von den ubrigen Individuen des Materiales berechnet ist gleich 3,11. 
Auch fiir das Material des Fundortes ,,zwischen Stangholmen und Tist- 
holmen“ ist es nicht unwahrscheinlich, dass eine Einwanderung aus grosseren 
Tiefen stattgefunden hat, denn der Boden neigt sich steil von unserem Fund- 
orte gegen eine Tiefe von 78 m. Indessen ist das Material hier ziemlich homo- 
gen. Es kann méglicherweise von einer ziemlich grossen, etwa gleichzeitigen 
Einwanderung stammen. Es ist dabei wahrscheinlich, dass dieses Material 
seine Wanderung fortsetzt. 

Es ist klar, dass bei einem Fundort wie dem bei Stangholmssund, wo 
die Belichtung infolge der geringen Tiefe von 3 m stark ist, einwandernde 
Tiere ziemlich rasch eine starkere Pigmertierung bekommen werden, wo- 
durch sie nicht mehr der Farbe nach als eingewanderte Individuen erkannt 
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werden konnen. In grésserer Tiefe wird die Ausgleichung nicht so schnell 
vor sich gehen und es werden hier die Aussichten grosser sein, eine Anhomo- 
genitat eines Materials aus der Farbe zu erkennen. 

Auf Fig. 21 haben wir die Kurve der /-Werte gezeichnet. Auf der 
Abszisse ist die Tiefe in Meter, auf der Ordinate sind die F-Werte ein- 
getragen. Dabei fangen wir mit 1 statt mit o an, denn F kann nicht kleiner 
als 1 sein. Wir finden eine unzweideutige Ubereinstimmung zwischen dieser 
und der Kurve fiir die Absorption des blaugriinen Lichtes. Diese Lichtsorte 
dringt nach KNupsEN (1923) am tiefsten in das Wasser hinein. Die Uberein- 
stimmung zwischen den beiden Kurven liefert eine weitere Stutze fur unsere 
Auffassung. dass die Pigmentierung von der Belichtung abhangt. 

Vergleicht man die Farbe der Tiere von den drei Z-Fundorten, so zeigt 
es sich, dass Stangholmssund die dunkelsten Exemplare aufzuweisen hat. 
Dies ist erklarlich von den eben erérterten Gesichtspunkten aus, da die Tiefe 
hier nur 3 m betragt. Das Material von Str6msund und Sunningen weist in- 
dessen ebenfalls einen Unterschied in der Pigmentierung auf. Die Seeigel 
sind an dem letzteren Fundort helier als an dem ersteren. Dies ist auffallend, 
denn die Tiefe ist geringer an dem Fundort Sunningen (5 m) als bei Strom- 
sund (7 m). Hier hat man ausserdem Felsen, die das Wasser beschatten. 
Es ist aber zu bemerken, dass das Wasser infolge ilottierender Schlamm- 
partikelchen bei Sunningen undurchsichtiger ist als bei Stromsund. Die durch- 
dringende Lichtmenge ist folglich grosser bei Stromsund. Ausserdem hat 
ANGSTROM (1927) nachgewiesen, dass die Besonnungsdauer an unserer West- 
kuste fast liniar mit der Entfernung von der Kuste abnimmt. Um einen 
approximativen numerischen Wert der Unterschiede der Besonnungsdauer 
fur unsere Z-Fundorte zu bekommen, benutzten wir die Gleichung, deren 
Gultigkeit Ancstr6m fur das Scharengebiet Gotenburgs festgestellt hat: 
S=S, (1+ 0.0015 4). In dieser Gleichung bedeutet S die Besonnungsdauer 


der betreffenden Station, S, ist die Besonnungsdauer bei der Ostlichsten, am 


weitesten von dem Meer liegenden Station, / ist die Differenz der Longitude 
zwischen der betrefienden und der Ostlichsten Station. Die Differenz wird in 
Minuten ausgedrickt. Die Stationen liegen in einer etwa zur Kuste senkrecht 
stehenden Linie in ost-westlicher Richtung. Wir fuhren statt S, die Bezeich- 
nung S, ein und meinen damit die Anzahl der Sonnenstunden pro Jahr bei 
einer vereinheitlichten Kustenlinie, die so gezogen wird, dass die Oberflache 
der eindringenden Meeresbuchten etwa so gross ist wie die von der Linie 
abgeschnittenen, gegen das Meer vorgeschobenen Landzungen. Bei der Kon- 
struktion dieser Linie wird keine Rucksicht auf zu weit eindringende Fjorde 
genommen. Als Wert von 4 wird die Entfernung der betreffenden Station 
von der genannten Kustenlinie in Kilometer multipliziert mit der Konstante 
Sea angenommen. Diese Konstante ist die Reduktionszahl zwischen Breiten- 
985 
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graden und Kilometer fiir die Breite von Gotenburg. 4 ist positiv, wenn die 
betreffende Station westlich, negativ, wenn dieselbe Ostlich von der Kusten- 
linie liegt. Folgende Tabelle gibt die Entiernung der Z-Station von der 
Kiistenlinie und die Anzahl der Sonnenstunden pro Jahr in S, ausge- 
druckt an. 
Entfernung von der Anzahl Sonnenstunden 
Kustenlinie pro Jahr 

Stangholmssund km Iwo7 Sy 

Stromsund 0,986 ,, 

Sunningen 24,2 ,, 0,894 5; 


Sunningen hat eine Besonnungsdauer, die 10 % geringer ist als die bei 
Stromsund; bei letzterer ist sie 2% geringer als bei Stangholmssund. Die 
schwachere Pigmentierung bei Sunningen kann zum Teil durch die kurzere 
Besonnungsdauer hervorgerufen werden. Der wesentlichste Faktor durfte 
aber die geringere Durchsichtigkeit des Wassers bei Sunningen sein. 

Es ist schon darauf hingewiesen worden, dass die Seeigel aus England 
von geringerer Tiefe heller sind als unser Z-Typus. Dieser Unterschied fallt 
um so mehr in die Augen, als die Tiefe sowohl bei Whitstable als auch bei 
West-Mersea cher etwas geringer ist als bei Stangholmssund. Wir verfugen 
uber keine Angaben von der Durchsichtigkeit des Wassers bei den englischen 
Fundorten, tnd wir kennen diese Fundorte nicht so genau, dass wir ahnliche 
Berechnungen machen kénnen wie fur die Z-Fundorte an unserer Westkuste. 
In “The book of normals of meteorological elements for the British Isles” 
(1917) finden wir monatliche Mittelwerte der Besonnungsdauer fur zwei 


Stationen, die in der Nahe von unseren Fundorten liegen: Clacton (51° 47’ 


n. Br. und 1° vy’ 6. L.) an der Kuste Ostlich von West-Mersea und Margate 
(51° 24’ n. Br. und 1° 24’ 0. L.) an der Kuste Ostlich von Whitstable. Durch 
Multiplizierung der monatlichen Mittelwerte mit der Anzahl der Tage der 
entsprechenden Monate und Summation der so erhaltenen Produkte erhalt 
man die Anzahl Pesonnungsstunden pro Jahr. Diese sind fur Clacton 1 740 
und fur Margate 1584. Der Mittelwert 1663 Besonnungsstunden pro Jahr 
kann als ein approximatives Mass fiir die Besonnungsdauer bei West-Mersea 
und Whitstable betrachtet werden. Der entsprechende Wert fur den etwa 
17 km von Kristineberg entfernten Hollo Leuchtturm ist 1969 (HAMBERG, 
1909). Der Unterschied der Verhaltnisse bei Stangholmssund kann hier nicht 
gross sein. Wir finden somit, dass die Besonnungsdauer in der Nahe von 
Kristineberg langer ist als bei den entsprechenden englischen Stationen. Dieser 
Unterschied in der Besonnungsdauer kann wenigstens dazu beitragen, den 
beschriebenen Unterschied in der Pigmentierung hervorzurufen. Nach der 
schon zitierten Quelle ““The book of normals” wird die Besonnungsdauer bet 
Plymouth auf 1665 Stunden berechnet. Dieser Wert stimmt sehr gut mit 
denjenigen von Whitstable und West-Mersea uberein. Die geringe Pigmen- 
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tierung der Seeigel von Plymouth wird indessen vor allem aus ihrer Lebens- 
weise unter Steinen erklirt. 

Uber die Variation der Form von P. mil. liegen einige Angaben von 
SHEARER, DE MorGan und Fucus (1914) vor. Gewohnlich haben die Exem- 
plare bei Plymouth eine platte Schale mit kurzen, dicken Stacheln. Die Farbe 
ist nach den Angaben der genannten Autoren dunkelgriin. Wir miissen dazu 
bemerken, dass die Seeigel von Plymouth nicht so dunkelgriin sind wie die 
Z-Tiere von Stangholmssund. Indessen geben die Verfasser an, dass man 
bei Plymouth auch Exemplare findet, die heller gefarbt sind und deren 
Stacheln dann immer langer sind. Es ist schon oben gesagt, dass die Seeigel 
bei Plymouth unter Steinen oder Felsen sitzen. Dabei konnen verschiedene 
Tiere verschieden stark belichtet werden. Die Folge muss eine verschieden 
starke Pigmentierung der Tiere sein. Von einem Fundort bei Brixham erhielt 
man Tiere, die samtliche heller griin als irgendeins der Exemplare von Ply- 
mouth waren und lange, dunne Stacheln besassen. Die letzteren waren langer 
als bei irgendeinem der bei Plymouth gefundenen Exemplare. Die Brixham- 
Tiere lebten auf der Unterseite eines Schiffes. Sie waren folglich gegen das 
Licht wohl geschiitzt, was die helle Farbe erklart. Die Exemplare, die in dem 
Laboratorium in Plymouth geztuchtet wurden, waren samtliche von demselben 
Typus wie die Brixham-Tiere, trotzdem die [:ltern dem kurzstacheligen 
Typus angehorten. Die schwache Pigmentierung der im Laboratorium ge- 
zuchteten Tiere erklart sich aus der geringen Lichtstarke. Es ist auch deut- 
lich, dass die langen Stacheln einen phanotypischen Charakter darstellen. 
Die Korrelation zwischen Pigmentierung und Stachellange ist auffallend. 
I's ware eigenttmlich, wenn die Stachellange ebenfalls von der Belichtung 
abhangig ware. Die Verhaltnisse sprechen indessen dafiir. Ahnliche Verhalt- 
nisse wie die angeftihrten finden wir in der Tat bei dem S- und dem Z-Typus. 
Bei dem ersteren haven wir die helle Farbe und lange Stacheln. Wie schon 
oben betont, sind indessen die Stacheln an dem apikalen Teile der Tiere 
kiirzer bei dem S-Typus als bei dem Z-Typus. Dagegen sind die ubrigen 
Stacheln bei dem ersteren Typus verhaltnismissig grosser als bei dem letz- 
teren. Soweit wir nach den Abbildungen der Verfasser zu urteilen wagen, 
verhalten sich die langstacheligen von ihnen beschriebenen Formen geradeso 
wie der S-Typus. An Exemplaren von Brixham, die uns von der Station in 
Plymouth giitigst zur Verfiigung gestellt wurden, konnten wir das direkt 
feststellen. Die apikalen Stacheln waren sehr kurz, die ubrigen lang. 

Bei Messungen der Seeigel von Stangholmssund und Smedjan fiel uns 
der bedeutende Unterschied der relativen Hohe in die Augen. Die Tiere von 
Smedjan sind betrachtlich niedriger als die Tiere von Stangholmssund, d. h. 
der Quotient aus Hohe und Breite ist bei den ersteren kleiner als bei den 
letzteren. Etwa wie die Stangholmssund-Tiere verhalt sich das Material von 
Stromsund. Wir hoffen, zu einem genaueren Studium dieser Verhaltnisse 
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kommen zu k6nnen. Sie sind namlich von grosser Bedeutung fur ein oben 
erortertes Problem. Denn der genannte Quotient hat sich uns bei unseren 
orientierenden Studien als ein Merkmal gezeigt, mit Hilfe dessen man dem 
Problem der Einwanderung von Tieren aus grésserer Tiefe nahertreten kann. 


Die folgende Tabelle enthait die Mittelwerte des Quotienten Hee 


innerhalb jeder Klasse fiir das Material von verschiedenen Fundorten. Der 
Mittelwert ist fiir 25 Exemplare innerhalb jeder Klasse berechnet. Die Mittel- 
werte, deren Berechnung weniger als 25 Exemplare zugrunde liegen, sind 
eingeklammert. 


Klasse 
Fundort V 


Stangholmssund ... — ( 

Spattan 9,493 (O,a95) (0,196) 

Smedjan 48 0,495 0,496 0,517 0,498 (0,526) (0,531) 
Sunningen 0,505 0,510 0,502 


Klasse 

Fundort XVI XVII 
Stromsund 75 (0,580) 598 st 
Stangholmssund 0,547 0,559 57s) (0,584) (O,57) 
Spattan 
Stangeskar/Tistholmen 
Smedjan 
Sunningen 


Es ist zu bemerken, dass die Messungen bei den kleinen Seeigeln der 
ersten Klasse mit grosseren Fehlern behaftet sind als bei den grosseren. 
Unsere Erfahrung zeigt indessen, dass der Fehler darin liegt, dass der 
Quotient (Q) zu gross wird. Die Unterschiede zwischen den kleineren See- 
igeln der ersten Klasse und den groésseren sind folglich noch grosser, als 
aus der Tabelle hervorzugehen scheint. Um ein geniigend grosses Material 
von Strémsund zu haben, sind, soweit es fur die hoheren Klassen gilt, Indi- 
viduen von verschiedenen Jahren zusammengestellt. Da die Verhaltnisse bei 
Stromsund von Jahr zu Jahr sehr gleichférmig sind, kann man dies sicher 
ohne Fehler machen.’ Das verwendete Stangholmssund-Material wurde am 
27. Juli 1926 gedretscht. Beziiglich des Materials von Spattan und Tist- 
holmen vgl. oben, S. 415. Das Material von Smedjan stammt aus dem Jahre 
1925. Die Tiere yon Sunningen gehdren dem Juli-Material 1927 an. Die 


Verhaltnisse werden auf Fig. 22 graphisch wiedergegeben. 


1 Abweichend ist nur das Material von 1929, das hier nicht benutzt wurde. 
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Aus der Fig. 22 ersieht man, dass QO mit der Grésse der Tiere wiichst. 
Am grossten sind die Werte fiir Stromsund, danach folgt die Kurve fiir 
Stangholmssund und dann die fiir Humlesiicken, Spittan und Smedjan mit 
etwa demselben Q-Wert. Die Ursache dieser Verschiedenheiten der Q-Werte 
muss in den ausseren Bedingungen zu suchen sein. Die Abnahme von Q 
kann nicht von dem Sauerstoffgehalt abhangen. Es ware denkbar, dass der 
erhohte Q-Wert und die dadurch bedingte gréssere relative Oberflache eine 
Anpassung an ungiinstige O,-Verhialtnisse ist. Indessen finden wir bei den 
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Fig. 22. Quotient a (QO) fur die Fundorte: 1. Stromsund, 2. Stangholmssund, 3. ost- 
reite 


lich von Spattan, 4. zwischen Stangeskar und Tistholmen, 5. Smedjan, 6. Sunningen. 
Vgl. im tbrigen den Text. 


verschiedenen Fundorten keinen nennenswerten Unterschied des Sauerstoff- 
gehaltes. Nur bei Smedjan kan ein herabgesetzter Sauerstoffgehalt bei der 
Ausstromung des Bassinwassers eintreten. THORNBLOM ist mit einem ein- 
gehenderen Studium dieser Verhaltnisse beschaftigt. Weder die langere Be- 
sonnungsdauer noch der geringere Salzgehalt kann fur den grossen Q-Wert 
bei Stromsund verantwortlich gemacht werden. Denn solchenfalls sollte Q 
noch grosser bei Stangholmssund sein. Dagegen scheint es wahrscheinlich, 
dass der O-Wert von der Wachstumsgeschwindigkeit abhangig ist. Im Ver- 
haltnis zu Stangholmssund und Stroémsund ist die Wachstumsgeschwindigkeit 
bei Spattan, Tistholmen und Smedjan klein, bei den drei letzteren Fund- 
orten aber etwa gleich. Vergleichen wir ungefahr gleich viele Individuen 
von den drei letzten Fundorten, so finden wir samtliche /?/i-Klassen von 
0 bis 3,5—4 besetzt. Die grosseren Individuen treten dagegen mehr sporadisch 
auf. Auch die Mittelwerte sind von derselben Grossenordnung. Fur Spattan 
ist der Q-Wert etwas niedriger. Es scheint uns wahrscheinlich, dass eine Ein- 
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wanderung nach diesem Fundort stattfindet. Es konnen Exemplare aus 
grosserer Tiefe als der bei Smedjan stammen, namlich aus 62 m (vgl. oben, 
S. 459). Da Spattan ganz in der Nahe der hydrographischen Station 
Schwelle liegt, muss in der Tiefe von 62 m das Vorkommen von Bassin- 
wasser viel haufiger als bei Smedjan sein. S wird aber hoher, der O,-Gehalt 
und JV wahrscheinlich kleiner als bei Smedjan. Die Geschwindigkeit des 
Wachstums muss hier geringer als bei Smedjan sein. Damit wird auch Q 
kleiner. Nach Aufwanderung der Seeigel nach dem Standort mit gunstigeren 
Lebensverhaltnissen wird der O-Wert steigen. Eine Nachwirkung der fru- 
heren ungiinstigen Lebensverhaltnisse kommt aber in einem etwas zu 


niedrigen O-Wert zum Ausdruck. 

Auf ahnliche Weise ist unserer Meinung nach das Verhaltnis zu er- 
kliren, dass der O-Wert fir Staéngholmssund niedriger als fur Stromsund 
ist. Es ist sehr wahrscheinlich (vgl. unten), dass eine Eimwanderung 
aus grosserer Tiefe nach Stingholmssund stattfindet. Dabei ist, mach 
allem zu urteilen, die Geschwindigkeit des Wachstums bei Stangholms- 
sund groésser als bei Strémsund. Wir finden bei dem_ erstgenannten 
Fundort eine bedeutend gréssere Anzahl Exemplare, deren [*h 7 uber- 
steigt. Die Bestimmung von Q ist sicher eine besonders wichtige Methode, 


um die Einwanderung aus grésserer Tiefe zu konstatieren. Wir wollen 


hier nicht weiter auf die Frage eingehen, weshalb Q von der Wachs- 
tumsgeschwindigkeit des Tieres abhingig ist. Wir hoffen auf dieselbe zurtck- 
kommen zu kénnen. Nach persdnlicher Mitteilung von Dr. Orton hat er fur 
Echinus esculentus ganz entsprechende Variationen von Q erhalten, die wir 


fiir unsere Spezies festgestellt haben. 


X. DISKUSSION DER VARIATIONSKURVEN. 


Bei allen von uns beschriebenen Variationskurven finden wir eine mehr 
oder weniger regelmassige Reihe von Maxima und Minima. Bei der Kurve 
von Whitstable (Fig. 11) liegt z. B. ein erstes Maximum vor, das ein grosses, 
scharf abgegrenztes Material umiasst. Diese Kurve nahert sich in ihrer 
Form der Zufallskurve. Es ist deshalb sehr wahrscheinlich, dass das genannte 
Maximum ein biologisch einheitliches oder tast einheitliches Material dar- 
stellt. Es liegt nahe anzunehmen, dass es sich um eine einheitliche Jahres- 
klasse handelt. Fur das Stromsund-Material, wo wir bei Messungen von meh- 
reren Jahren das ausgepragte Maximum antreffen, wird die genannte Deu- 
tung noch wahrscheinlicher. Is liegt nun nahe, die Zacken der Kurven durch 
die Annahme zu erklaren, dass sie einer Reihe von Jahresklassen entsprechen. 
Damit wollen wir nicht sagen, dass jede Zacke der Kurve genau ein einheit- 
liches Jahresmaterial darstellt. Zwei Jahresklassen konnen natirlich aufein- 


ander ubergreifen, wodurch eitie scheinbar einheitliche Zacke entsteht. Es 
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konnen auch Mischungen zwischen Bestanden verschiedener Herkunft mit 
verschiedener Wachstumsgeschwindigkeit in Frage kommen. Eine Zacke kann 
dabei einem nicht einheitlichen Material angehdren. Solche Verhiltnisse wie 
die zuletzt skizzierten kénnen z. B. infolge einer Einwanderung entstehen. 

Aus irgendeinem Anlass kann ein massenhaftes Absterben an dem Fund- 
orte eintreten und dabei eine Jahresklasse ganz herausfallen. Nach unseren 
Erfahrungen kann es auch wohl méglich sein, dass die Bedingungen fiir die 
Entwicklung der Larven in verschiedenen Jahren verschieden gut sind. Wir 
haben (vgl. oben) direkt beobachtet, wie die Eier durch aussere Faktoren 
in der Natur beschadigt werden kénnen, ohne dass die Tiere absterben. Es 
ist uns indessen nicht mdglich zu beurteilen, wieviel dieser Faktor ausmacht. 
Eine Kompensation kann durch Zufuhr von Larvenmaterial von auswarts 
durch Stromungen stattfinden. 

Wir stellen uns rein theoretisch vor, dass wir eine Reihe von Jahres- 
klassen haben, bei denen die Sterblichkeit gleich o ist. Wenn man die Jahres- 
gipfel mit einer Linie verbindet, wird man doch wahrscheinlich nicht eine 
der Abszisse parallele Linie finden. Mit dem Altern der Tiere muss die 
Variationsbreite grosser werden. Die individuellen (genotypischen) Ver- 
schiedenheiten werden sich mehr auspragen und ebenso die phanotypischen, 
die durch Variationen der ausseren Bedingungen hervorgerufen werden. Die 
alteren Individuen werden sich folglich aut mehrere Grossenklassen verteilen, 
und die Hohe der Kurvenzacken muss so sinken. In der Zunahme der 
Variationsbreite haben wir eine der Ursachen zu dem Abfall der Kurven 
nach rechts zu sehen. Es spielt sicher doch die Sterblichkeit die grosste Rolle 
fiir die Kurvenform. Bei einer konstanten Sterblichkeit in den verschiedenen 
Altersklassen kann man den Ausdruck + = e~?* ableiten, wo + das Verhaltnis 
zwischen der an dem Zeitpunkt vorhandenen Anzahl der Individuen und der 
Anzahl der Individuen an dem Zeitpunkt, von dem man ausgeht, und / die 
Sterblichkeit in Prozent, ¢t die Zeit zwischen den beiden Zeitpunkten, e die 
Basis der naturlichen Logarithmen bedeutet. 

Es entsteht aber die Frage, ob die durch aussere Faktoren verursachte 
Sterblichkeit als konstant zu betrachten ist. Mehrere Angaben deuten darauf 
hin, dass dies nicht der Fall ist. Beztiglich der Temperatur sind neuerdings 
ziemlich umfassende Untersuchungen von Sven RuNNsTROM (1928) aus- 
gefuhrt worden. In seiner Arbeit findet man auch die Literatur zusammen- 
gestellt, weshalb wir nicht auf die einzelnen Angaben einzugehen brauchen. 
Im allgemeinen ist es so, dass die Empfindlichkeit gegen extreme Tempera- 
turen mit dem Alter abnimmt. Bei den erwachsenen Individuen wird so eine 
maximale Widerstandsfahigkeit erreicht. HUNTSMAN und Sparks (1924) fan- 
den indessen ftir Pseudopleuronectes, dass diese Fische bei zunehmendem 
Wachstum wieder empfindlicher werden. Wir miissen offenbar fir P. mii. 
mit einer grosseren Empfindlichkeit fur herabgesetzte oder erhéhte Tem- 
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peratur bei den jiingeren Jahresklassen rechnen. f erhalt so hier einen hoheren 
Wert. Die Sterblichkeitskurve wird dann in diesem Teil steiler werden, als 
wenn / konstant ware. Zu einem Vergleich mit den theoretisch postulierten 
Verhaltnissen sind besonders die StrOmsund-Kurven mit ihrer von Jahr zu 
Jahr zurickkehrenden Form besonders geeignet. Wir finden bei samtlichen 
Kurven, ausgenommen bei derjenigen fur 1928, einen sehr starken Abfall bet 
den ersten Jahresklassen. Dagegen ist die Neigung der Kurven innerhalb der 
alteren Jahresklassen unbedeutend. Dies wurde in Anschluss an unsere theo- 
retischen F.rérterungen bedeuten, dass die Sterblichkeit in den ersten Jahres- 
klassen bedeutend grosser ist als in den spateren. Es kommt somit eine ziem- 
lich starke Auslese in den ersten Lebensjahren zustande. Als ausmerzender 
Faktor kommen sicher vor allem die niedrigeren Wintertemperaturen in 
Betracht. 

Die abweichende Kurve von 1928, Fig. 61, scheint in der Tat unserer Auf- 
fassung eine weitere Stutze zu geben. Das Material stammt vom 2. April, d. h. 
von einer Zeit, kurz nachdem das Wasser seine niedrigste Temperatur gehabt 


hat. Die niedrige Temperatur hat die Anzahl der der ersten Jahresklasse an- 


gehorenden Individuen bedeutend reduziert. Aus diesem folgert, 1. dass der 
Unterschied zwischen den beiden ersten Gipfeln der Kurve bedeutend geringer 
als in den ubrigen Kurven wird, 2. dass der zweite Gipfel sichtbar wird. 
In den tbrigen Kurven wird dieser zweite Gipfel von dem ersten verdeckt. 
Die Individuen, die dem links von dem ersten Gipfel liegenden Teil der Kurve 
angehoren, sind noch zu klein, um von der Dretsche zuruckgehalten zu 
werden oder waren schon zu dieser Zeit ausgemerzt (vgl. unten). Bei 
einem Besuch an dem Fundort im Sommer 1928 fanden wir zahl- 
reichne Schalen von P. wl. in dem Ostlichen Teil der Meerenge an- 
gesammelt. Hier wurden dagegen keine lebenden Seeigel angetroffen. 
Es ist wahrscheinlich, dass die Schalen von dem Strom hingefuhrt 
worden sind. Die Meerenge erweitert sich namlich hier, die Strom- 
geschwindigkeit nimmt deshalb ab, und die Schalen sinken zu Boden. Die 
Schalen der Strémsunds-Seeigel sind bedeutend dicker als diejenigen der 
Tiere von Stangholmssund. Die erstgenannten sind deshalb widerstands- 
fahiger. Wahrscheinlich fuhrt der Strom auch eine grosse Anzahl Schalen 
in westlicher Kichtung, wo sie auf den Lehmboden fallen. Durch diese Ver- 
haltnisse erklart sich das seltene Vorkommen von Schalenresten in der Meer- 
enge. Ende August wurde ein Material von 150 Individuen wieder in Strom- 
sund gedretscht. Der erste Giptei der Kurve liegt innerhalb der Klasse 5. 
In den Sommerkurvyen der anderen Jahre liegt der erste Gipfel innerhalb 
der Klasse 2 oder 3, nur einmal innerhalb der Klasse 4. Der erste Gipfel 
der typischen Kurven (Fig. 6) gehort sicher nicht einer einheitlichen Jahres- 
klasse an, sondern er umfasst auch eine altere Jahresklasse, die den Gipfel 
nach rechts verschiebt. Eine ahniiche Verschiebung des ersten Gipfels liegt 
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offenbar bei dem Augustmaterial 1928 nicht vor. Hier entspricht in der 
Tat der erste Gipfel dem zweiten gew6hnlich verdeckten Gipfel der anderen 
Kurven. Auch die Form der Kurven macht es wahrscheinlich, dass der 
erste Gipfel in dem Material von April und August einander entsprechen. 
Nur ist der erste Gipfel des April-Materials infolge des Wachstums der 
Individuen nach rechts verschoben. Dagegen ist nicht wie in anderen 
Jahren eine jiingere Jahresklasse hinzugetreten. Es ist wahrscheinlich, 
dass diese sonst auftretende jiingere Jahresklasse in diesem Jahre ausgemerzt 
worden ist. Die mittlere Temperatur der Wintermonate war nicht besonders 
niedrig. Dagegen kamen grosse Mengen Packeis im Gullmarfjord vor. Durch 
den Eisgang hatte das Wasser in einer grosseren Tiefe wahrend ein paar 
Monaten eine niedrigere Temperatur als gewohnlich. Dieses abgekihlte 
Wasser stromte taglich in den StrOmsund hinein. Die Temperatur war niedrig 
genug und die Wirkungszeit lange genug, um eine Sterblichkeit innerhalb 
dieser jungen Jahresklasse von fast 100 % hervorzurufen. Auch von anderen 
Gesichtspunkten aus ist die August-Kurve 1928 von Interesse. Diese zeigt 
namlich die prozentual grosste Anzahl von Exemplaren mit einem /?h grosser 
als 7,5. Hochstes /?h ist gleich 13,12. In der April-Kurve zeigt kein Exemplar 
ein /?h uber 6. Zwischen den beiden Kurven liegt folglich eine Periode starken 
Wachstums, fur gewisse Exemplare mehr als 100 %. Dieses Verhalten kommt 
auch in dem ungewohnlich hohen Q-Wert zum Ausdruck. Das grosste Exem- 
plar zeigte z. B. ein Q =:0,333. Bei demselben Durchmesser (24 mm) variiert 
O gewohnlich zwischen 0,450 und 0,s0. Dies deutet darauf hin, dass das 
Wachstum trotz der niedrigen Sommertemperatur ungewohnlich stark ge- 
wesen ist. 

Aus irgendeinem mit der Temperatur in Zusammenhang stehenden 
Grunde konnen die Ernahrungsmoglichkeiten, eventuell durch Einwanderung 
in die Region der Seeigel von sonst in anderer Tiefe lebender Tiere, ver- 
bessert worden sein. 

Am charakteristischsten sind die Kurven von Stromsund. Die verschie- 
denen kleineren Modifikationen dieses Typus hangen mit der mehr oder 
weniger ausgesprochenen Verschmelzung verschiedener Jahresmaterialen zu- 
sammen. Nur eine einzige Stangholmssund-Kurve schliesst sich dem Strom- 
sund-Typus an, namlich die fur 1921. Es kehrt hier die starke Neigung im 
Anfangsteil der Kurve wieder. In dem wbrigen Teil haben wir nur eine 
geringe Neigung. Der erste hohe Gipfel entspricht offenbar dem Gipfel, den 
wir in den Kurven von Stromsund konstatiert haben. Die abweichenden 
Verhaltnisse erklaren wir uns teils durch die hier oft herrschenden niedrigen 
Wintertemperaturen, wobei besonders die jungeren Generationen ausgemerzt 
werden, teils durch die infolge der geotaktischen Reaktion der Tiere statt- 
findende Einwanderung aus grosserer Tiefe. Die abweichende Form der 
Kurve fiir 1921 hangt damit zusammen, dass der Winter 1920/21 sehr mild 
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war (mittlere Temperatur Dezember 1920 + 2,7°, Januar, Februar, Marz 
1921 + 2,7°, + 1,9° bzw. + 4,2°, unbedeutende und kurzdauernde Vereisung). 
Die Temperatur ist nicht niedrig genug gewesen, um die Generation zu 
dezimieren, die den ersten Gipfel der Kurve bildet. Es liegt allerdings die 
Méglichkeit vor, dass dieser erste Gipfel durch Einwanderung eines ziemlich 
homogenen Materials nach der Winterkalte entstanden ist. 

3esonders niedrig werden die Temperaturen im Stangholmssund wah- 
rend des Winters, wo Packeis auftritt. Dieses dringt oft einige Meter unter 
die Oberflache. Es sinkt dabei das unter 0° abgekiihlte Wasser auf die See- 
igel. Wie schon oben hervorgehoben, wirkt das Vorkommen von Packeis in 
Gullmarn auch auf die Verhaltnisse im Stromsund ein. Die Wirkung ist aber 
bei weitem nicht so stark wie im Stangholmssund. 

Als Beleg fur die Bedeutung der Wintertemperaturen fur den Seeigel- 
bestand bei Stangholmssund konnen wir Beobachtungen aus den Jahren 1924 
und 1928 heranziehen. Im erstgenannten Jahre war der Winter sehr streng 
mit mittleren Monatstemperaturen wahrend der ersten drei Monate gleich 
etwa —1° an der Oberflache (vgl. die Tabelle S. 426). Im Sommer 1924 
war es sehr schwer, an dem sonst von der Station aus viel benutzten 
Fundort P. mul. in grosserer Anzahl anzutreffen. Im Jahre 1928 sank 
die Temperatur wahrend des ersten Monats unter 0°, im Februar und 
Marz herrschten Mitteltemperaturen von + 1,2° und + 1,4°. Die Mun- 
dung des Gullmarn war wahrend dieser Monate mit Packeis gefullt, 
und der Salzgehalt war ziemlich hoch. Bei Dretschungen Ende April 
im Stangholmssund konnte kein einziges Exemplar von P. mul. gefun- 
den werden. Auch bei Dretschung bis 20 m Tiefe in der Ostlichen Mun- 
dung der Meeresenge war das Kesultat dasselbe. Der Boden ist hier schlam- 
mig, und P. mil. ist hier niemals angetroffen worden. Westlich des Stang- 
holmssundes wurde dagegen in 20 m Tiefe der kleinere helle S-Typus ge- 
funden. Die grésseren dunklen Tiere, die fur den Stangholmssund charak- 
teristisch sind, konrten nicht erhalten werden. Es ist sehr wahrscheinlich, 
dass die grossen dunklen Tiere nicht hinuntergewandert waren. Um diese 
Annahme zu sichern, wurde mehrmals auf dem westlichen Abhang zwischen 
3 bis 20 m Tiefe gedretscht, indessen ohne positives Resultat. Im Sommer 
1928 erhielten wir nur wenige Exemplare des P. mil. aus dem Stangholms- 
sund. Der Seeigelbestand dieses Fundortes kann offenbar durch niedrige 
Wintertemperaturen vollstandig ausgemerzt werden. Wir haben keine Schalen 
von Seeigeln am Fundorte nach einer solchen Vernichtung angetroffen. Es 
ist aber zu bedenken, dass der Z-Typus, und ganz besonders gilt das fur die 
Stangholmssund-Tiere, tberaus dunne und leicht zerbrechliche Schalen hat. 


Die Lebensverhaltnisse missen im ubrigen fur P. mil. sehr giinstig sein. 


Wir finden ja hier die grossten Exemplare des schwedischen Materials. Die 
Wachstumsgeschwindigkeit muss hier betrachtlich sein. Der hohe Mittelwert 
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von Ph bei Stangholmssund hangt zum Teil mit der Vernichtung der jiingeren 
Tiere zusammen. In 20 m Tiefe leben, wie schon erwahnt, ein wenig west- 
lich von Stangholmssund Seeigel des S-Typus. Der Boden fallt ziemlich steil 
von etwa 5 bis 28 m und dann langsamer bis zu 32 m herab. Dann folgt 
wieder ein steiler Abhang. Auf dem nur leicht geneigten Plateau ist unser 
Material ,,zwischen Stangeskar und Tistholmen“ aus einer Tiefe von 24 bis 
30 m gedretscht worden. Wir haben oben die starke geotaktische Reaktion 
des P. mil. kennen gelernt. Es ist klar, dass diese an Standorten wie die zu- 
letzt beschriebenen zur Geltung kommen wird. Die Folge davon ist das Be- 
stehen einer Tendenz zur Verschiebung des Bestandes aus einer grOsseren 
Tiefe nach hoher gelegenen Platzen. Folglich haben wir eine ziemlich starke 
Einwanderung von Jndividuen nach dem Fundort Stangholmssund zu er- 
warten. Hier finden die Tiere gtinstige Lebensverhaltnisse fur ihr Wachs- 
tum (reiche Nahrung, stromendes Wasser). Die grosse Lichtmenge bei der 
geringen Tiefe von 3 bis 5 m begunstigt die Pigmentierung. Die Tiere werden 
vom S- zum Z-Typus umgepragt. Unsere Annahme einer Einwanderung 
macht die manchmal sehr grossen Unregelmassigkeiten der Variationskurven 
von Stangholmssund (Fig. 5) verstandlicher. 

Die Kurven auf Fig. 8 zeigen Material, das etwa gleichzeitig in ver- 
schiedener Tiefe gedretscht worden ist. Es fallt auf, dass die Kurven mit 
zunehmender ‘Tiefe nach links verschoben werden. Zu gleicher Zeit werden 
die Kurven einheitlicher und regelmassiger. Eine Ausnahme macht die Kurve 
fur den Fundort Loken. Die Veranderung der Kurvenform kann entweder 
mit einer Abnahine der Wachstumsgeschwindigkeit oder mit einer Zunahme 
der Sterblichkeit zusammenhangen. Von diesen beiden Moglichkeiten ist uns 
vielleicht die erstgenannte wahrscheinlicher. Die grossere Einheitlichkeit der 
Kurven kommt dadurch zustande, dass die Jahresgipfel infolge des langsamen 
Wachstums zusammengeschoben werden. Es ist nicht einzusehen, weshalb die 
Sterblichkeit mit der Tiefe zunehmen sollte. Eher denken wir daran, dass die 
Sterblichkeit bei einem Fundort wie Stangholmssund grOsser sein dirfte. 
Die Einheitlichkeit der Kurven hangt naturlich auch damit zusammen, dass 
wir es in der grésseren Tiefe in weniger hohem Grade mit einer Mischung 
von Material zu tun haben, das unter verschiedenen Lebensverhaltnissen 
gestanden hat. Die ubrigen Kurven aus Smedjan (Fig. 10) sind von genau 
derselben Form wie die oben beschriebene Kurve aus Smedjan. Doch ist 
die Anzahl der kleineren Individuen hier grosser, was wahrscheinlich davon 
abhangt, dass die Tiere in den Jahren 1920—1924 und 1925 im Juli und 
August, im Jahre 1927 dagegen Anfang November gedretscht wurden. 

Es ist schon hervorgehoben worden, dass die Kurve von Loken in 
35—36 m Tiefe aus der sonst sehr schOnen Kurvenreihe herausfallt. Das 
Wachstum ist hier bedeutend starker als an anderen Fundorten in ent- 
sprechender Tiefe. Der Charakter der Kurve unterscheidet sich nicht viel 
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von dem, den wir bei Stangholmssund finden. Wir konnen ebensowenig hier 
wie dort bestimmte Jahresklassen aus der Form der Kurve gegeneinander 
abgrenzen. Ahnlich wie die Kurve von Loken verhalt sich die von Ellskar 
(Fig. 9), obgleich hier die Jahreszacken etwas deutlicher hervortreten. Wir 
konnen nicht die Ursache fiir dieses abweichende Verhalten angeben. Bei 
Loken ist der Strom ziemlich stark. Es ist méglich, dass hierin ein Faktor 
von Bedeutung fiir die betreffende Erscheinung vorliegt. 

Der erste Gipfel in den Str6émsund-Kurven entspricht nach allen Be- 
funden einer grésseren jtingeren und einer kleineren, ein Jahr alteren Jahres- 
klasse (vgl. oben, S. 466). Die altere Jahresklasse kommt in den Kurven in 
einem sehr charakteristischen Buckel des abfallenden Schenkels zum Aus- 
druck. In dem rechten niedrigeren Teil der Kurven sind unmoglich Jahres- 
klassen mit Sicherheit zu unterscheiden. Die Zahl der Individuen ist klein, 
die Variationsbreite des Jahres ofienbar gross. Unter solchen Verhaltnissen 
werden die Grenzen zwischen den einzelnen Jahresklassen verwischt. 

In den Kurven von Sunningen (Fig. 7) sind die Jahresklassen sehr schon 
ausgepragt. Die Zacken in den verschiedenen Kurven stimmen sehr gut 
uberein. Von hier hatten wir auch eine grosse Anzahl kleinerer Individuen 
(2h ==0,2 oder weniger) bekommen, weil die Zostera, auf der die Seeigel 
lebten, mit einer scharf geschliffenen Dretsche abgeschnitten wurden. Von 
den Zosterablattern wurden dann samtliche Individuen, auch die kleinsten, 
aufgesammelt. Wieviel Jahresklassen diese kleinen Individuen reprasentieren, 
kann aus der Kurve nicht geschlossen werden. Es ist aber wahrscheinlich, 
dass sie einer Jahresklasse entsprechen (vgl. Fig. 7 b,). Die Form der Kurve 
nahert sich der einer idealen Variationskurve. Es ist von besonderem 
Interesse, dass diese Klasse in dem ein halbes Jahr friher gesam- 
melten Material (vgl. Fig. 7a und 6) fehlt. Wahrend eines halben 
Jahres sind diese Tiere so stark gewachsen, dass sie von der Dretschung 
zuruckgehalten werden. Auch das Material von Gulbrandso erinnert an 
das von Stromsund und Sunningen. Es handelt sich um Tiere, die 
unter gleichartigen ausseren Verhaltnissen gelebt haben. Solche Kurven un- 
regelmassiger Form wie die von Stangholmssund erklaren sich dagegen, wie 
schon oben eroriert, durch Einwanderung von Tieren aus grosserer Tiefe. 
Bei Stromsund konnen wir schon aus den Naturverhaltnissen schliessen, dass 
die Bedingungen fur eine Finwanderung nicht vorhanden sind. Der schlam- 
mige Boden aus den anliegenden tieferen Teilen ist nicht geeignet fiir das 
Gedeihen und die weitere Entwicklung hier herabsinkender Seeigel, die in 
Metamorphose begriffen sind. Bei der Kurve von Whitstable (Fig. 11) haben 
wir einen sehr schonen Gipfel, der fast die Form einer Zufallskurve hat. 
Rechts von diesem ist ein zweiter, niedrigerer Gipfel ausgebildet. Zwischen 
den beiden Gipfeln ist ein Tal vorhanden, das etwas zu breit erscheint, wenn 
wir nicht hier die Wirkung besonderer Verhaltnisse annehmen wollen. Ent- 
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weder ist ein Gipfel infolge ungiinstiger Verhaltnisse (beispielsweise nied- 
riger Wintertemperatur) weggefallen, oder das Wachstum ist bei dem Jahres- 
material des zweiten Gipfels besonders stark gewesen. Welche von diesen 
beiden Moglichkeiten verwirklicht war, kénnen wir nicht unterscheiden. Die 
erstere ist vicileicht wahrscheinlicher. Die Ellenbogen-Kurve ist offenbar in 
ihrem linken Teil sehr unvollstandig. Jahresklassen nicht unter- 
schieden werden. Die Wachstumsgeschwindigkeit ist offenbar an diesem 
Fundort stark und die Sterblichkeit gering. 


XI. DIE URSACHEN DER GROSSENVARIATION. 


Wenn man die oben angeftthrten Daten tiberblickt, findet man eine er- 
staunlich grosse Variationsbreite des Volumens von P. mil., wenn man die 
Art als Ganzes betrachtet. Die Darstellung der hydrographischen Verhiltnisse 
der verschiedenen Fundorite hatte den Zweck, zu ermitteln, inwieweit diese 
grosse Variation, die auf Fig. 23 anschaulich zur Darstellung kommt, von 
den ausseren Verhaltnissen abhangt. Es ist unzweifelhaft, dass zwischen dem 
mittleren Volumen der Tiere und den W-Werten eine funktionelle Abhangig- 
keit vorliegt. F's ist aber nicht moglich, die Abhangigkeit in einem einfachen, 
fur alle Fundorte geltenden mathematischen Ausdruck zu formulieren. Dies 
bedeutet naturlich, dass auch andere Faktoren als W fur die Variation des 
Volumens von Bedeutung sind. Es kann dabei wohl nicht nur von ausseren 
Faktoren, sondern auch von Rassenunterschieden die Rede sein. Die [h- 
Werte des englischen Materials sind bedeutend grdsser, als man bei einem 
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Fig. 23. Bildliche Ubersicht uber die Variation des mittleren Volumens von P. mil. 
von verschiedenen Fundorten. 
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Vergleich mit dem schwedischen Material aus den Unterschieden der 
IV-Werte erwarten wurde. 

Wir wenden uns der Betrachtung der Verhaltnisse innerhalb eines 
engeren Gebietes zu, und zwar berticksichtigen wir zuerst den Fundort 
Stangholmssund und die Fundorte in grodsserer Tiefe, die in dessen 
Nahe liegen. Von diesen war schon oben mehrfach die Rede. Auf 
der Ordinate (Fig. 24) sind die IV- und die /h-Werte, auf der Ab- 
szisse die Tiefen eingetragen. Die Kurve 1 gibt die Maximumwerte 


lh w jedes Materials, die Kurve 2 


die Durchschnittswerte des /?h, 
die Kurve 3 die W-Werte wie- 
der. Ein Ubelstand ist, dass 
wir nicht genau die W-Werte 


der Tiefe der Fundorte ken- 
nen, sondern dass die W- 
Werte nur approximativ den 


Tiefen der Fundorte entspre- 


chen. Die Kurve zeigt, dass 


eine unzweifelhafte und ziem- 


lich regelmassige funktionelle 


Abhangigkeit zwischen 


” oad und W-Werten herrscht. Der 
Fig. 24. Graphische Darstellung 1. der maximalen, 


2. der durchschnittlichen Ph-Werte, 3. der 1’-Werte Gipfel der Kurve fur die WW 
fur verschiedene Ticfen in der Nahe von Kristine- Werte, den wir bei 30 m fin- 


berg. Rechts von der Ordinate W’-Werte, links von 1 t ae Gipfel 
der Ordinate Ph-Werte. Die maximalen den, entspric einem ipte 


sind mit einer Einheit eingezeichnet, die die Halfte der /?h-Werte. Anscheinend 

von der der durchschnittlichen Ph-Werte ist. liegt eine Verschiebung zwi- 
schen der Lage der genannten Gipfel vor, die wahrscheinlich in dem 
soeben genannten Mangel der uns zur Verftigung stehenden Daten ihren 
Grund hat. In dem linken Teil der Kurvenzeichnung verlaufen die die 
l?h-Werte darstellenden Kurven steiler als die entsprechende W-Kurve. 
Ebenso steigt der Gipfel bei 35,; m Tiefe hdher als die W-Kurve. Es 
ist klar, dass man bei der Behandlung einer solchen Kurve wie der vor- 
liegenden nicht allzu weit in Einzelheiten bei der Diskussion gehen kann. Es 
ist uns indessen wahrscheinlich, dass auch hier die Abhangigkeit zwischen 
h- und W-Wert nicht eine einfache ist. Wir wollen hier auf einen Faktor 
die Aufmerksamkeit lenken, der uns von Bedeutung zu sein scheint, trotzdem 
wir das Kausalverhaltnis nicht vollkommen durchschauen konnen. Es ist oben 
schon hervorgehoben, dass P. mil. an unserer Westkiiste eine besondere Vor- 
liebe fur Stellen mit stromendem Wasser hat. Es fallt auf, dass P. mil. an 
den Stellen fehlt, wo die Bedingungen fiir sein Gedeihen ausgezeichnet zu sein 
scheinen, aber wo das Wasser verhaltnismassig still ist. Solche Verhaltnisse 
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weisen darauf hin, dass die Bewegung des Wassers ein Faktor von 6kolo- 
gischer Bedeutung fiir P. mil. an unserer Westkiiste ist. Es ist uns wahr- 
scheinlich, dass dieser Faktor auch an anderen Fundorten eine Rolle spielt; 
fur Ellenbogen liegen dabei Angaben von HaGMrter und KANDEL vor. Es 
ist nun tatsachlich so, dass an dem Fundort Loken in 35 m Tiefe, die in 
der Kurve beriicksichtigt worden ist, der Strom ziemlich stark ist. Die Boden- 
beschaffenheit ist dagegen dieselbe wie bei Spattan, Tistholmen und Smedjan, 
d. h. Schalensand. Es ist somit wahrscheinlich, dass die Nahrungsverhalt- 
nisse nicht sehr verschieden sein konnen. Wir sind deshalb geneigt, die Er- 
hebung der /*/)-Kurven bei dieser Tiefe zum Teil wenigstens auf die Rech- 
nung der durch die Wasserbewegung geschaffenen gunstigeren Lebensver- 
haltnisse zuruckzuftuhren. 

Man konnte glauben, dass ein erhohter Sauerstoffgehalt dabei ent- 
scheidend ist. Dies kommt uns sehr unwahrscheinlich vor. Es geht 
schon aus den Beobachtungen THORNBLOMS hervor, dass eine gewisse 
Beeinflussung des Sauerstoffverbrauches bei P. mil. durch den Sauer- 
stoffgehalt des Seewassers vorliegt. Die Herabsetzung des Sauerstoffgehaltes 
um einen Betrag von etwa 20 %, der in der Natur eine Rolle spielen kann, 
hat aber eine so geringe Bedeutung, dass dieselbe als modifizierender Faktor 
kaum in Betracht kommen kann. Man kann nach THORNBLOM erstaunlich 
weit mit einer Herabsetzung des Sauerstoffgehaltes des Wassers (bis 
0,—I ccm pro Liter) gehen, ohne dass die Beweglichkeit der Tiere auf- 
hort. Solche starke Herabsetzungen des Sauerstoffgehaltes kommen fiir die 
naturlichen Verhaltnisse nicht in Betracht (vgl. PETTERSSON und EKMAN und 
Patmgutst). Dr. Orton erwahnt brieflich, dass die hydrographische Unter- 
suchung bei Plymouth gezeigt hat, dass die kleinen Seeigel bei Eddystone in 
Wasser leben, das praktisch mit O, gesattigt ist. Es bleibt somit wahrschein- 
lich, dass eine Herabsetzung von O, innerhalb der Grenzen, die in der Natur 
innerhalb des uns interessierenden Gebietes vorkommen, wenigstens keine aus- 
schlaggebende Bedeutung haben kann. Die unzweifelhafte Bedeutung stro- 
menden Wassers ftir das Gedeihen des P. mil. ruhrt somit wahrscheinlich 
nicht von dem besonders hohen Sauerstotfgehalt, sondern von anderen uns 
nicht bekannten Verhaltnissen her. 


Vor allem kommt es uns wahrscheinlich vor, dass der Schwefelwasserstoffgehalt 
des Wassers von Bedeutung sein kann. is ist oben schon hervorgehoben worden, dass 
P. mil. an Zostera-Fundorten nicht vorkommt, trotzdem man denken sollte, dass die 
Verhaltnisse fr das Gedeihen der Art ausgezeichnet waren. Es handelt sich dabei um 
Fundorte mit verhaltnismassig stillstehendem Wasser. Es ist unzweifelhaft, dass 
Schwefelwasserstoff an solchen Stellen gebildet wird. Wenn die Zostera-Wurzeln herauf- 
gebracht werden, riechen sie im allgemeinen deutlich nach Schwefelwasserstoft. Ist das 
Wasser stromend, wird der Schwefelwasserstoff dauernd entfernt. Uberhaupt kommt 
P. mil. an solchen Stellen nicht vor, wo der Boden reich an zerfallenden organischen 
Bestandteilen ist. 
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Die Abhangigkeit zwischen Volumen und WW” kann auch dadurch kompli- 
zierter werden, dass das Wachstum erst uber einer gewissen Minimum- 
temperatur einsetzt. Es wiirde dann nicht W in Betracht kommen, sondern 
nur der Teil der Flache, der von der betreffenden Temperatur begrenzt wird. 
Eine nahere Analyse dieser Verhaltnisse muss aber leider ausstehen. 

Es ist oben hervorgehoben, dass die Grosse der Z-Form mit der Ent- 
fernung vom offenen Meer innerhalb des Vjordsystems hinter Kristineberg 
abnimmt. Es liegt eine regelmassig abnehmende Reihe der Grosse bei den 
Fundorten Stangholmssund, Strémsund und Sunningen vor. Exakt kennen 
wir den Gang der ]!’-Werte innerhalb dieses Gebietes nicht. Es liegen aber 
keine Griinde vor, cine Abweichung von den Verhaltnissen des W-Wertes 
bei Kristineberg anzunehmen. Dagegen nimmt der Salzgehalt sicher ab (vgl. 
oben). Es drangt sich hier die Frage auf: Spielt der Salzgehalt eine Rolle 
fur die Volumenvyariation von P. mil.? 

Wenn man nur das schwedische Material beriicksichtigt, scheint eine 
Abhangigkeit vorzuliegen. Zu Beginn dieser Untersuchungen hegten wir 
sogar die Uberzeugung, dass der hohe Salzgehalt des Smedjan-Wassers fur 
das kleine Volumen der hier lebenden Seeigel verantwortlich zu machen sei. 
Aus diesem Grunde sind die oben geschilderten Versuche uber Anpassung 
und Entwicklung bei verschiedenen Salzgehalten angestellt worden. Was 
lehren nun diese Versuche uber das Problem, das wir jetzt behandeln? Es 
muss festgestellt werden, dass die Z-Tiere sich nicht ohne weiteres dem Salz- 
gehalt anpassen, der bei Smedjan herrscht (Bank- oder bisweilen Wasser von 
34 °/o)). Andererseits scheint aus unseren Ergebnissen einwandfrei hervor- 
zugehen, dass die S-Form unvollstandig dem Salzgehalt bei Smedjan und 
ahnlichen Standorten angepasst ist. Dies geht vor allem aus der ungemein 
langsamen Plasmareifung der Eier hervor, die oben geschildert worden ist. 
Aus unseren Versuchen geht unzweifelhaft hervor, dass der verantwortliche 
Faktor dabei der Wassergehalt des Plasmas ist. Auch das tubrige Verhalten 
der S-Tiere spricht gewissermassen in diesem Sinne: die geringere Beweg- 
lichkeit und die eigenttmliche tonische Reaktion, die oben beschrieben worden 
ist. Bei diesem Sacliverhalt liegt es unzweifelhaft nahe, an eine wachstums- 
hemmende Wirkung des hohen Salzgehaltes (> 30 °/,,) zu denken. Wir 
haben indessen keine bestimmten Kriterien daftr, eine wie grosse Bedeutung 
dem Saizgehalt beizumessen ist. 

Es ist moglich, dass andererseits der zu geringe Salzgehalt als ein wachs- 
tumshemmender Faktor anzusprechen ist. Wir fanden in den Anpassungs- 
versuchen, dass bei 18—19 °/,, die Verdunnung des Eiplasmas zu gross wird, 
um eine Befruchtung zu erlauben. Es ist wohl anzunehmen, dass dabei auch 
das Verhalten der ubrigen Zellen nicht normal ist, wenn auch die Tiere leben 
konnen. Die Fauna im inneren Fjordgebiet ist bedeutend armer als im 
Kristineberggebiet, und es ist wohl deshalb wahrscheinlich, dass auch die 
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Nahrungsbedingungen im erstgenannten Gebiet schlechter sind, was eine Ein- 
wirkung auf das Volumen ausiiben kann. 

Wir haben gesehen, dass die Tiere bei Kristineberg offenbar unvollstin- 
dig einem Salzgehalt von > 30 °/,, angepasst sind. Ein Blick auf die Ver- 
haltnisse an den nicht schwedischen Fundorten sagt indessen sofort, dass 
wir diesen Fall nicht verallgemeinern diirfen. Im englischen Kanal und ent- 
lang der atlantischen Kiiste finden wir z. B., wie die Seeigel bei einem Salz- 
gehalt von 35—36 °/,, ausgezeichnet gedeihen und Grdéssen erreichen kénnen, 
die an unserer Kiiste niemals vorkommen. 

Es liegen zunachst zwei Erklarungsmoglichkeiten vor. Es kann eine 
Wechselwirkung zwischen W und S vorliegen, so dass bei erhdhtem W-Wert 
ein hoherer S-Wert vertragen werden kann. Eine solche Abhangigkeit scheint 
uns in der Tat wahrscheinlich, indem dadurch gewisse Beobachtungen iiber 
die Beschleunigung der Plasmareifung durch Temperaturerhohung in Aqua- 
rienversuchen erklart werden. Indessen ist es eine andere Frage, ob das heran- 
gezogene Verhaltnis die zureichende Erklarung des uns beschaftigenden 
Problems gibt. Wir kommen nun zu der anderen Moéglichkeit, die in Be- 
tracht zu ziehen ist: die Ausbildung von geographischen Rassen. Es k6énnte 
an der schwedischen Kuste von einer anderen Rasse die Rede sein als an 
der englischen oder tberhaupt der atlantischen Kiiste. Eine Tatsache aus 
unserem Material ko6nnte in diesem Sinne sprechen. Das Doggerbank- 
Material hat ein Volumen, das weit grosser ist als es nach dem /V-Wert (108) 
zu erwarten ware. In der Tat ist das Volumen ebenso gross wie bei Plymouth 
(W = 141). Es kénnte nun von einem Auslaufer einer westlichen Rasse die 
Rede sein. Indessen spricht dagegen, dass die Seeigel beim Eddystone Leucht- 
turm in einer Tiefe von etwa 50 m klein sind. Es findet hier gewissermassen 
eine Wiederholung der Smedjan-Verhaltnisse statt: Abnahme der Grosse 
mit der Tiefe. Das grosse Volumen der Doggerbank-Tiere ist somit nicht 
nur durch Rasseneigenschaften bedingt. Wir mussen uns nach noch einem 
ausseren Faktor umsehen, der hier von Bedeutung sein konnte. Ein solcher 
Faktor liegt unzweifelhaft in den Nahrungsverhaltnissen vor. Diese sind auf 
den Nordseebanken sehr gut, und dies diirfte wohl auch an dem uns nicht 
naher bekannten Fundort unseres Materials der Fall sein. Die Nahrungsver- 
haltnisse bei Eddystone kénnen dagegen schlecht sein. Die Tatsachen ge- 
niigen indessen doch nicht zur Entscheidung der Rassenfrage, denn extreme 
Verhaltnisse k6nnen natiirlich auch in verschiedenen Rassen dieselben Ver- 
anderungen hervorruten. 

Wir wollen in diesem Zusammenhang hervorheben, dass wir auch die 
relativ kurzen Laboratoriumsversuche, die wir haben anstellen konnen, be- 
treffs Anpassungsfragen nicht fur absolut entscheidend gelten lassen wollen. 
Sie beweisen, dass das Plasma der Zellen, besonders 
der Eizellen, von P. mil. sich an eine gewisse Ampli- 
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tude des Salzgehaltes einstellIt. Fur den Z-Typus von Kristine- 
berg ist die Amplitude etwa 30—20 °/,.. Wie wir oben gesehen haben, ist 
aber die Befruchtung der Eier nicht ohne vorhergehende Anpassung inner- 
halb des ganzen Gebietes zu erzielen. Wenn z. B. die Tiere 20 °/,, 
angepasst sind, wird die Entwicklung der Eier in 
°*/,, nicht normal. 

Es ist wohl denkbar, dass die Anpassung an hohere Salzgehalte bei einer 


27 
ausserst langsamen Erhohung des Salzgehaltes gelingen wurde. Es handelt 
sich um eine Plasmaeigenschaft, die durch langsame Gewohnung an eine 
gewisse Amplitude des Salzgehaltes sehr ausgepragt wird, wohl aber kaum 
als erblich fixiert zu bezeichnen ist. 

Die Grenze zwischen Modifikation und physiologischer Rasse ist wahr- 
scheinlich ziemlich unscharf. ArPeLuGr (1912, S. 555) hat die Ansicht aus- 
gesprochen, dass man es bei weit ausgebreiteten Arten des arktischen und 
borealen Gebietes mit in physiologischer Beziehung verschiedenen, in morpho- 
logischer aber tbereinstimmenden Arten zu tun haben kann. Die von HOr- 
STADIUS (1925) ausgefthrte Untersuchung uber den Einfluss der Temperatur 
auf die Entwicklung der Fier des Paracentrotus lividus hat gezeigt, dass es 
sich um eine Spezies handelt. die sich im Winter bei 13°, im Sommer bei 26° 
entwickelt. Bei Temperaturen, die im Winter entschieden schadlich sind, geht 
die Entwicklung im Sommer auf normale Weise vor sich, und vice versa. 
Hier findet offenbar eine direkte Anpassung bei langsamer Gewohnung an 
die erh6hte Temperatur statt. Bei der Anpassung an verschiedene Salzgehalte 
liegen mutatis mutandis dieselben Moglichkeiten wie bei der Anpassung an 
die Temperatur vor. Wir finden, dass der S-Typus nicht vollstandig dem 
Seewasser von 32—34 °/,, angepasst ist; dies geht aus der oben konstatierten 
Tatsache hervor, dass die Entwicklung bei einer schwachen Verdtnnung des 
Seewassers besser gelingt. Anderseits finden wir, dass die Entwicklung bei 
einem Salzgehalt stattfinden kann, an den wir bei unseren Versuchen den 
Z-Typus nicht haben gewOhnen kénnen. Diese Tatsachen durften wohl so 
auszulegen sein, dass der S-Typus wesentlich durch die Larven des Z-Typus 
rekrutiert wird. 

Bei den S-Tieren, deren Eltern zum Z-Typus gehorten, wirkt die An- 
passung der Eltern an den niedrigen Salzgehalt des Oberflachenwassers nach. 
Die im Stadium der Metamorphose in den hoheren Salzgehalt hinab- 
sinkenden Tiere passen sich indessen dem hoheren Salzgehalt besser an, als 
es bei den verhaltnismassig kurzen Laboratoriumsversuchen mit den Z-Tieren 
der Fall sein kann. 

Es liegt kein Grund vor, den S- und den Z-Typus als genetisch ver- 
schiedene aufzufassen, wie man zunachst geneigt sein konnte. Gegen eine 
solche Auffassung sprechen unsere Kesultate unzweideutig ; diese zeigen, dass 
die unterscheidenden Merkmale durch aussere Faktoren direkt beeinfluss- 
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bare Modifikationen sind. Die Grosse wird durch W, durch die Nahrungs- 
menge und moglicherweise auch durch den Salzgehalt beeinflusst. Die Z-Tiere 
konnen in dem inneren Fjordgebiet ebenso klein sein wie die S-Tiere. Ver- 
langsamung des Wachstums wird hier, wie oben ausgefiihrt, wahrscheinlich 
durch den geringen Salzgehalt und den geringen Nahrungszugang herbei- 
gefuhrt. Wir sprechen aber hier doch von Z-Tieren, weil sie die dunkle 
Farbe und die verhaltnismassig kurzen Stacheln haben. Die Eier sind bei 
den S-Tieren grésser als bei den Z-Tieren. Dieses Verhiltnis konnte nicht 
auf einen bestimmten ausseren Faktor zuriickgefihrt werden. Es ist aber 
keineswegs ausgeschlossen, dass auch hier die Wirkung dusserer Faktoren 
vorliegt. Eine Beeinflussung der Zellgrésse durch die Temperatur ist ja z. B. 
von Protozoen bekannt. 

Hier ware eine Diskussion tiber die Faktoren anzuschliessen, die die geo- 
graphische Verbreitung des P. mil. bestimmen. Dieses Problem kann indessen 
erst dann mit Erfolg behandelt werden, wenn wir die Verhaltnisse und die 
Volumenvariation in den Randgebieten der Verbreitung, besonders in dem 
sudlichen, besser kennen werden. Schon jetzt konnen wir natiirlich auf ge- 
wisse, die Verbreitung begrenzende Faktoren hinweisen. Eine gewisse Warme- 
menge und eine gewisse Minimumtemperatur sind offenbar fur die Reifung 
der Geschlechtsprodukte notwendig. Betreffs der Rolle des Salzgehaltes 
brauchen wir nur auf obiges hinzuweisen. Man kann moglicherweise die Ver- 
mutung aussprechen, dass eine Verbreitung in das Mittelmeer hinein durch 
den hier herrschenden hoheren Salzgehalt verhindert wird (Anpassungsver- 
suche mit P. mul. aut der Iberischen Halbinsel oder in Marocko winschens- 
wert!). Es fragt sich, ob die Temperatur im stidlichen Gebiet wieder als ein 
begrenzender Faktor auftritt. Unser Material gibt uns keine Auskunft uber 
solche Fragen wie die folgenden: Findet wieder eine Verminderung der 
Grosse infolge ungiinstiger Verhaltnisse im stidlichen Gebiet statt? In welcher 
Tiefe leben die Tiere hier ? 

Wir konnen nicht unterlassen, hier darauf hinzuweisen, wie ausser- 
ordentlich wichtig fiir die Lésung solcher Fragen wie der vorliegenden eine 
Zusammenarbeit zwischen verschiedenen Forschern und verschiedenen zoolo- 
gischen Stationen ist. Eine genaue Kenntnis der Variation und der Anpas- 
sungsfahigkeit einer Art in den verschiedenen Teilen ihrer Verbreitung ware 
von ausserordentlich grossem Interesse. Wir glauben, dass P. mil. sich sehr 
fiir ein solches Studium eignen wiirde. Wir méchten noch einmal wie in 
der Einleitung betonen, dass das, was bisher geleistet worden ist, nur als ein 
geringer Antang betrachtet werden kann. 
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XII. BEMERKUNGEN UBER DIE BEDEUTUNG DER GEOTAXIS 
UND DER LICHTREAKTION. 


Es sei in diesem Abschnitt zusammenfassend nur nochmals kurz auf 
die Bedeutung der Geotaxis und der Lichtreaktion fir das Verhalten der 
Tiere in der Natur hingewiesen. Es geht wohl aus unseren Untersuchungen 
unzweifelhait hervor, dass die geotaktische Reaktion, die im Laboratoriums- 
versuch leicht nachzuweisen ist, auch in der Natur eine bedeutende Rolle 
spielt. An Standorten wie Stangholmssund, wo die Naturverhaltnisse dafir 
giinstig sind, findet eine Einwanderung von Tieren aus der Tiefe statt, wie 
aus mehrfachen Beobachtungen geschlossen werden muss. An diesem Stand- 
ort kann wahrend ungiinstiger Winter eine vollstandige Ausmerzung des 
P. mil. stattfinden. Eine Neueinwanderung ersetzt indessen die abgestorbenen 
Individuen. Bei einem Neigungswinkel von 45° ist die geotaktische Reaktion 
noch sehr sicher wirkend, aber auch bei einem geringeren Neigungswinkel 
als 45° kann die Reaktion noch deutlich zum Ausdruck kommen, obgleich 
die Tiere dabei nicht einen so geraden Weg nach oben wandern. Individuelle 
Unterschiede sind hier sehr gross. Beziiglich des Angriffspunktes der Geo- 
taxis bei P. mil. wissen wir nach Borin, dass nach der Entfernung der 
Stacheln, der Spharidien und auch der Eingeweide doch eine geotaktische 
Reaktion erhalten bleibt. Man kann nach der Analyse Bortins kein beson- 
deres Organ als Perzeptor des durch die Schwere hervorgerufenen Reizes 
bezeichnen. Die Reizperzeption ist vielleicht eine allgemeine und wird durch 
die Zellen verschiedener Teile vermittelt. Dass die Reaktion nach der Ent- 
fernung gewisser Teile, z. B. der Stacheln, ausbleibt, braucht nicht zu be- 
deuten, dass diese Teile normalerweise an der Perzeption nicht beteiligt sind. 
Nur sind sie nicht die einzigen, die die Reizperzeption vermitteln. Wichtig 
ist der Nachweis Bottns, dass das spezifische Gewicht des Tieres als Ganzes 
fiir die geotaktische Reaktion ohne Belang ist. 


Der geotaktischen Reaktion entgegen wirkt die Lichtreaktion. Die Tiere 
werden im Wasser durch die Belichtung nach unten getrieben. Es kommt 
zu einem Kompromiss zwischen den beiden entgegengesetzt wirkenden Fak- 
toren. Das Licht treibt die Tiere in eine gewisse Tiefe hinunter, die von der 
Lichtintensitat abhangt. Es ist klar, dass die Lichtwirkung in der Natur nicht 
so ausgiebige Wanderungen wie die Geotaxis veranlassen kann. Die erstere 
kann hochstens die Tiere aus den obersten Wasserschichten hinunter treiben. 
Das Licht wirkt auch fordernd auf die Pigmentierung, wie oben wahrschein- 
lich gemacht worden ist. Als RuNNstrOM (1915) den Inderopoll besucht hat, 
beobachtete er, wie schon oben erwahnt, dass die Seeigel hier fast an der 
Wasseroberflache lebten oder leben konnten. Die Seeigel waren dabei fast 
immer maskiert. Es ist sehr wahrscheinlich, dass die sog. Maskierung ein 
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Lichtschutz ist, der die Tiere itverhaupt zum Leben an der 
Oberflache befahigt. Sonst miissten sie infolge der Lichtreaktion 
nach unten wandern. Die Tendenz der S-Tiere zur Maskierung ist schon 
oben erwahnt worden. Es handelt sich wohl auch hier um einen ,,Licht- 
schutz“ der schwach pigmentierten Tiere. 

Wir brauchen nicht naher auf die Literatur iiber die Sinnesphysiologie 
der Echinodermen einzugchen, da an dieser Stelle vor allem um die ekolo- 
gischen Verhaltnisse die Frage ist. Es mag nur kurz darauf hingewiesen 
werden, dass v. UxkULt (1896 und 1900) und MANGOLD (1909) die Licht- 
reaktionen bei verschiedenen Seeigeln studiert haben. Es wird z. B. fur Arbacia 
und Paracentrotus angegeben, dass sie starker beleuchtete Stellen fliehen 
und die schattigen aufsuchen. Eine negative Geotaxis wurde von BAGLIONI 
(1905) bei Psammechinus microtuberculatus nachgewiesen. MANGOLD (1909) 
hat die Verhaltnisse bei der negativ geotaktischen Asterina gibbosa zu ana- 
lysieren versucht. Is ist auch bei dieser Art nicht gelungen, besondere Per- 
zeptionsorgane fiir den Schwerkraftreiz nachzuweisen. 


XII. KURZE ZUSAMMENFASSUNG DER ERGEBNISSE. 


Es werden die Variation des P. mil. von verschiedenen Fundorten ge- 
schildert und die Grossenvariation durch statistische Daten beleuchtet. Be- 
sonders befasst sich die Untersuchung mit P. mil. von der schwedischen 
Westkuste. Man kann hier zwei verschiedene Typen unterscheiden, die der 
Kiurze halber der S- und der Z-Typus benannt werden, die nach allem zu 
urteilen nur phenotypisch verschieden sind. Der Z-Typus gehdrt der Tang- 
region an und ist grosser und dunkler gefarbt als der S-Typus, der in 
grosserer Tiefe als der Z-Typus angetroffen wird. Zum Vergleich wird 
Material von anderen Teilen des Verbreitungsgebietes der Art studiert. Es 
wird versucht, einen Uberblick ber die hydrographischen Verhaltnisse be- 
sonders an den schwedischen Fundorten des P. mil. zu gewinnen. Die vor 
allem durch aussere Faktoren, die Ernahrung, Salzgehalt und Temperatur, 
verursachte Variation der Grosse ist sehr stark (vgl. die schematische Fig. 23). 

Die Farbung der Tiere ist von der Belichtung abhangig. Es werden 
Versuche iiber die Anpassung der Eier an verschiedene Salzgehalte mitgeteilt. 
Die Plasmareifung der Eier des S-Typus geht sehr langsam vor sich. Durch 
Verdtinnen des Seewassers kann das Entwicklungsresultat verbessert werden. 
Es ist nicht gelungen, die Eier des Z-Typus einem hoheren Salzgehalt als 
30 °/y) anzupassen. P. mil. zeigt eine ausgesprochen negative Geotaxis, die 
sicher auch in der Natur eine Rolle spielt. Fs kommt infolge der Geotaxis 
eine Aufwanderung von Tieren aus grésserer Tiefe zustande, was in der 
Zusammensetzung des Bestandes an einem Fundorte zum Ausdruck kommen 
kann. 
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Es ist uns zuletzt cine angenehme Pilicht, allen denjenigen unseren 
besten Dank auszusprechen, die diese Arbeit durch Rat und Tat gefordert 
haben. Wir haben dabei in erster Reihe der Behorden der schwedischen 
Zoologischen Station Kristineberg zu gedenken. Unser verstorbener Freund, 
Herr Dr. Macnus Avrtvitiius, Vorstand der Station, hat auf wohl- 
wollende Weise fiir die Materialbeschaffung gesorgt und ist uns mit seinen 
Kenntnissen uber die Naturverhaltnisse des Gebietes in der Umgebung der 
Station auf mehrfache Weise behilflich gewesen. Wir danken auch Herrn 
Dr. Arwip MoLanper fiir sein Interesse fiir unsere Arbeit und fur manche 
uns nutzliche Ratschlage und Angaben. 
Herr Dr. Ertk Marvens hat uns auch bereitwilligst bei mehreren Ge- 
legenheiten Auskunft uber hydrographische Verhiltnisse gegeben. 
Fur Materialsendungen und mehrfache Ausktnfte sind wir auch Herrn 
Dr. E. J. Atien, Direktor der Biologischen Station in Plymouth, zu Dank 
verpflichtet. Vor allem denken wir mit Dankbarkeit an Herrn Dr. J. H. VOL. 
Orton, der uns bereitwilligst seine grosse Erfahrung zur Verfugung gestellt 10 
und immer ein wohlwollendes Interesse fiir unsere Untersuchung gezeigt hat. VA: 
Herr Dr. Tu. MortesnsEn, Kopenhagen, hat uns freundlichst Material 
zur Verfugung gestelit. Wir verdanken ihm auch wertvolle Ratschlage. 
Fir Materialsendungen haben wir auch Herrn Professor L. JAGER- 
SKIOLD, Gotenburg, und Herrn Professor AuG. BRINKMANN, Bergen, unseren 
Dank auszusprechen. 
Wir verdanken Herrn Professor A. HAGMEYER, Helgoland, sowohl 
Ubersendung von Untersuchungsmaterial als auch manche wertvolle Aus- 
kuntte und Ratschlage. 
Herrn Dr. H. Sanps7r6m und Herrn Dr. A. AncstrOM verdanken wir 
wertvolle Ratschlage. 


Schliesslich ist Herr Dr. ALBERT ErnaARpDT, Gottingen, so freundlich 
gewesen, das Manuskript sprachlich zu verbessern, woftir wir ihm auch hier 
ergebenst danken. 
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